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   The	  evolution	  of	  snakes	  (Squamata:	  Serpentes)	  represents	  a	  major	  transition	  
in	  squamate	  reptiles	  and	  involves	  extensive	  modifications	  in	  the	  body	  plan.	  
Functional	  morphology	  and	  phylogeny	  are	  integrated	  to	  discuss	  adaptive	  
morphological	  traits	  in	  the	  origin	  of	  snakes	  and	  in	  the	  evolution	  of	  the	  venom-­‐
injecting	  apparatus	  among	  lizards,	  which	  is	  convergent	  with	  that	  in	  snakes.	  	  The	  
focus	  of	  these	  analyses	  is	  to	  determine	  how	  to	  best	  optimize	  morphological	  traits	  on	  
the	  phylogeny	  and	  to	  use	  character	  distribution	  in	  terminal	  taxa	  to	  estimate	  
ecological	  adaptation	  in	  ancestral	  nodes.	  	  
To	  study	  the	  locomotion	  transition	  from	  lizards	  to	  snakes,	  45	  virtual	  models	  
of	  the	  squamate	  bony	  labyrinth	  in	  the	  inner	  ear	  were	  reconstructed.	  	  The	  results	  
show	  morphological	  diversifications	  of	  the	  vestibular	  region	  among	  burrowers,	  
generalists	  and	  marine	  swimmers.	  The	  vestibule	  is	  enlarged	  in	  fossorial	  species,	  and	  
reduced	  in	  marine	  snakes	  and	  the	  marine	  lizard	  Platecarpus	  coryphaeus.	  To	  quantify	  
the	  morphological	  differences	  and	  provide	  tractable	  methods	  to	  reconstruct	  
locomotion	  in	  ancestral	  snakes,	  I	  performed	  three-­‐dimensional	  geometric	  
	  
	  
morphometric	  analysis	  of	  the	  45	  samples,	  using	  six	  landmarks	  and	  22	  
semilandmarks.	  ANOVA	  tests	  on	  the	  Procrustes	  coordinates	  supported	  differences	  
among	  fossorial,	  generalist,	  and	  aquatic	  locomotion	  categories.	  Phylogenetic	  signal	  
was	  insignificant	  in	  the	  Procrustes	  coordinates.	  Using	  a	  phylogeny	  with	  the	  44	  
extant	  samples	  as	  terminal	  taxa,	  I	  reconstructed	  shape	  coordinates	  of	  all	  internal	  
nodes.	  Reconstructed	  shape	  of	  the	  vestibular	  region	  of	  key	  ancestral	  nodes	  in	  snakes	  
preferred	  a	  terrestrial	  origin	  for	  crown-­‐group	  snakes.	  Morphological	  proxies	  used	  in	  
this	  study	  can	  be	  applied	  to	  stem	  snakes	  to	  estimate	  locomotion.	  Methodologically,	  
this	  study	  provides	  a	  novel	  approach	  to	  resolve	  the	  question	  whether	  snakes	  
become	  limbless	  on	  land	  or	  in	  the	  oceans.	  
Evolution	  of	  the	  venom-­‐injection	  apparatus	  in	  lizards	  is	  discussed,	  based	  on	  
new	  material	  of	  Estesia	  mongoliensis.	  A	  total-­‐evidence	  phylogenetic	  analysis	  of	  
anguimorph	  lizards	  is	  performed	  with	  86	  anguimorph	  taxa	  coded	  to	  435	  
morphological	  characters	  and	  four	  genes.	  The	  matrix	  includes	  eight	  new	  
morphological	  characters.	  The	  total-­‐evidence	  phylogeny	  suggests	  that	  Estesia	  
Mongoliensis	  is	  a	  basal	  monstersaur	  whose	  crown	  groups	  are	  Heloderma,	  the	  only	  
living	  venomous	  lizards.	  Presence	  of	  tooth	  flanges	  with	  venom	  grooves	  is	  
recognized	  as	  a	  new	  monstersaurian	  synapomorphy	  in	  this	  study.	  Estesia	  
mongoliensis	  has	  venom	  grooves	  comparable	  to	  extant	  Heloderma,	  but	  has	  a	  deeper	  
root-­‐to-­‐tip	  groove	  in	  the	  caudal	  tooth	  carina,	  revealing	  morphological	  variations	  of	  lizard	  
venom	  delivery	  apparatus	  that	  are	  not	  recorded	  in	  extant	  species.
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  shpae	  difference	  among	  three	  groups.	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Among	  tetrapods,	  snakes	  (Serpentes)	  are	  the	  most	  successful	  limbless	  clade,	  
with	  more	  than	  3000	  extant	  species	  adapted	  to	  various	  terrestrial	  and	  aquatic	  
environments.	  The	  origin	  and	  early	  diversification	  of	  snakes,	  however,	  remain	  
elusive,	  partly	  due	  to	  their	  highly	  modified	  morphology,	  unique	  ecological	  
adaptations	  and	  patchy	  fossil	  records.	  	  The	  past	  two	  decades	  has	  witnessed	  new	  
discoveries	  of	  fossil	  snakes	  (Caldwell	  and	  Lee,	  1997;	  Scanlon	  and	  Lee,	  2000;	  
Apesteguía	  and	  Zaher,	  2006;	  Longrich	  et	  al.,	  2012;	  Scanferla	  et	  al.,	  2013)	  and	  
development	  of	  new	  comparative	  datasets	  using	  cutting-­‐edge	  methodologies	  
(Gauthier	  et	  al.,	  2012;	  Zaher	  and	  Scanferla,	  2012;	  Scanferla	  and	  Bhullar,	  2014),	  all	  of	  
which	  have	  shed	  light	  on	  the	  morphology	  and	  ecology	  of	  stem	  snakes,	  as	  well	  as	  
reinvigorated	  some	  long-­‐held	  controversies	  concerning	  whether	  the	  snake	  
ancestors	  were	  terrestrial	  or	  marine	  (Zaher,	  1998;	  Lee	  et	  al.,	  1999;	  Caldwell	  and	  
Albino,	  2001;	  Zaher	  and	  Scanferla,	  2012).	  The	  past	  decade	  also	  witnessed	  rapid	  
accumulation	  of	  molecular	  phylogenetic	  data	  that	  are	  large-­‐scale	  in	  terms	  of	  taxon	  
sampling,	  number	  of	  genetic	  markers	  and	  length	  of	  sequence	  data	  (Vidal	  and	  Hedges,	  





concerning	  whether	  the	  immediate	  sister	  group	  of	  snakes	  are	  limbless	  or	  limbed.	  
Debates	  on	  the	  “terrestrial”	  or	  “marine”	  origin	  of	  snakes	  involve	  two	  aspects:	  
phylogenetic	  positions	  and	  ecological	  adaptations	  of	  ancestral	  snakes,	  another	  
aspect	  is	  how	  ecological	  adaptations	  evolved	  in	  the	  phylogenetic	  tree	  of	  snakes.	  
Chapters	  two	  through	  four	  provide	  new	  approaches	  to	  map	  quantified	  
morphological	  traits	  on	  a	  snake	  phylogeny	  to	  reconstruct	  the	  evolutionary	  history	  of	  
snake	  locomotion.	  Chapter	  five,	  although	  not	  directly	  incorporating	  snake	  species,	  
discusses	  early	  evolution	  of	  venom-­‐injecting	  apparatus	  in	  scaled	  reptiles,	  with	  
insights	  into	  the	  convergent	  evolution	  of	  venom	  use	  in	  lizards	  and	  snakes.	  
	  
EVOLUTION	  OF	  SNAKE	  LOCOMOTION	  
	   	  
	   Reconstructing	  ancestral	  states	  of	  snake	  locomotion	  is	  essential	  for	  
understanding	  the	  origin	  of	  snakes,	  and	  requires	  comparative	  studies	  of	  locomotion	  
among	  snakes	  and	  their	  limbed	  or	  limbless	  lizard	  sister	  groups.	  However,	  empirical	  
and	  comparative	  data	  for	  snake	  locomotion	  in	  extant	  and	  extinct	  species	  remain	  
elusive,	  partly	  due	  to	  incomplete	  preservation	  of	  postcrania	  in	  most	  snake	  fossils.	  
Another	  obstacle	  is	  that	  common	  morphological	  proxies	  for	  locomotion	  –	  limb	  
portions	  or	  tail	  to	  body	  ratio	  –	  are	  not	  comparable	  between	  snakes	  and	  their	  limbed	  





(chapters	  two	  to	  four)	  aims	  to	  develop	  novel	  endocranial	  morphological	  proxies	  of	  
locomotion	  in	  snakes,	  lizards	  and	  amphisbaenians.	  	  
In	  chapter	  two,	  I	  compile	  a	  morphological	  dataset	  of	  ossified	  inner	  ear	  using	  
numerous	  original	  CT	  scans	  and	  several	  published	  ones.	  From	  collaborative	  efforts	  
of	  the	  past	  two	  decades,	  there	  are	  about	  200	  CT	  scans	  of	  squamate	  skulls	  currently	  
available	  online	  (Digimorph,	  The	  Digital	  Morphology	  Library,	  
http://www.digimorph.org/,	  accessed	  January,	  2014).	  However,	  these	  scans	  rarely	  
come	  with	  a	  reconstructed	  inner	  ear.	  This	  thesis	  provides	  about	  30	  new	  scans	  of	  
squamate	  reptiles	  that	  is	  not	  covered	  in	  Digimorph,	  and	  I	  also	  provide	  45	  original	  
virtual	  models	  of	  the	  inner	  ear	  region	  that	  can	  benefit	  a	  variety	  of	  future	  projects.	  
The	  morphological	  descriptions	  focus	  on	  how	  specialized	  locomotion,	  i.e.,	  
burrowing	  and	  swimming,	  affects	  shape	  of	  the	  vestibular	  region	  of	  the	  bony	  
labyrinth.	  Comparisons	  are	  made	  among	  major	  snake	  families,	  and	  between	  snakes	  
and	  non-­‐serpent	  squamates.	  
In	  chapter	  three,	  I	  analyze	  the	  shape	  of	  squamate	  bony	  labyrinths	  using	  
quantitative	  methods.	  Shape	  of	  the	  vestibular	  region	  was	  quantified	  using	  
landmarks	  and	  semilandmarks.	  Shape	  differences	  among	  locomotion	  categories	  are	  
tested	  using	  ANOVA.	  Phylogenetic	  signals	  are	  tested	  using	  permutation	  methods;	  
furthermore,	  shape	  of	  snake	  boy	  labyrinth	  was	  mapped	  on	  a	  phylogeny	  to	  





landmark	  acquisition	  on	  the	  surface	  of	  the	  bony	  labyrinth.	  The	  analytical	  procedure	  
implemented	  also	  extensively	  relied	  on	  published	  protocols	  by	  Klingenberg	  and	  
Gidaszewski	  (2010)	  and	  integrated	  features	  in	  geometric	  morphometric	  software	  
packages	  Geomorph	  (Adams	  and	  Otárola-­‐Castillo,	  2013)	  and	  MorphoJ	  (Klingenberg,	  
2011).	  	  
Chapter	  four	  presents	  new	  data	  on	  the	  bony	  labyrinth	  of	  the	  fossil	  marine	  
lizard	  Platecarpus	  coryphaeus.	  Mosasaurs	  were	  the	  only	  pelagic	  marine	  lizards	  and	  
represent	  an	  entirely	  extinct	  ecological	  adaptation	  for	  non-­‐Serpentes	  squamates.	  
Using	  high-­‐resolution	  CT	  techniques,	  I	  measured	  the	  length	  of	  semicircular	  canals	  in	  
Platecarpus	  coryphaeus	  and	  compared	  those	  data	  to	  that	  in	  varanoid	  lizards.	  I	  also	  
included	  Platecarpus	  coryphaeus	  in	  the	  morphometric	  dataset	  in	  chapter	  three	  to	  
test	  whether	  the	  impact	  of	  marine	  adaptation	  was	  found	  in	  the	  relative	  size	  or	  the	  
relative	  shape	  of	  the	  bony	  labyrinth.	  This	  chapter	  demonstrates	  how	  to	  use	  
morphological	  proxies	  developed	  in	  this	  study	  to	  estimate	  past	  ecological	  traits	  in	  
squamates;	  I	  also	  include	  methods	  of	  optimizing	  resolution	  when	  scanning	  fossil	  of	  
ultra-­‐high	  density.	  
	  






	   Recent	  biochemical	  studies	  on	  snake	  venom	  have	  revealed	  a	  possible	  deep	  
ancestry	  of	  snake	  venom	  in	  non-­‐serpent	  squamates,	  as	  toxic	  chemicals	  homologous	  
to	  active	  components	  of	  snake	  venom	  have	  been	  discovered	  in	  several	  lizard	  groups	  
(Fry	  et	  al.,	  2006,	  2012).	  Fry	  et	  al.	  (2009)	  proposed	  a	  link	  between	  serrated	  teeth	  and	  
venom	  distribution	  in	  varanoid	  lizards	  and	  further	  suggested	  the	  extinct	  lizard	  
Varanus	  priscus	  as	  the	  largest	  venomous	  squamate	  known,	  which	  is	  discussed	  in	  this	  
study	  with	  a	  new	  anguimorph	  phylogeny.	  
	   In	  chapter	  five,	  I	  describe	  new	  fossil	  materials	  of	  Estesia	  mongoliensis,	  a	  fossil	  
lizard	  to	  demonstrate	  grooves	  in	  marginal	  teeth	  that	  resembles	  the	  venom	  grooves	  
in	  snakes.	  Incorporating	  new	  morphological	  characters	  based	  on	  original	  
observations,	  I	  propose	  a	  new	  anguimorph	  phylogeny	  based	  on	  combined	  
morphological	  and	  molecular	  characters.	  By	  optimizing	  distribution	  of	  the	  
characters	  “tooth	  with	  grooves”	  and	  “serrated	  tooth”	  on	  the	  new	  anguimorph	  










evolutionary	  biology	  studies.	  My	  dissertation	  research	  integrates	  functional	  
morphology	  and	  phylogenetic	  hypotheses	  to	  tackle	  questions	  in	  understanding	  the	  
transition	  from	  lizards	  to	  snakes.	  A	  schematic	  outline	  of	  major	  components	  in	  my	  
dissertation	  research	  is	  provided	  in	  figure	  1.1.	  Chapters	  two	  and	  four	  include	  
collection	  of	  comparative	  morphological	  datasets	  that	  provide	  the	  bases	  for	  
quantitative	  and	  phylogenetic	  analyses;	  chapters	  three	  and	  five	  are	  case	  studies	  that	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ar	   articular	  
A.	  ap	   anterior	  ampulla	   	  
A.	  sc	   anterior	  semicircular	  canal	  
bs	   basisphenoid	  
cc	   common	  crus	  
coch	   cochlea	  
d	   dentary	  
etp	   ectopterygoid	  	  
j	   jugal	  
l	   lacrimal	  
L.	  ap	   lateral	  ampulla	  
L.	  sc	   lateral	  semicircular	  canal	  
Lc	   left	  coronoid	  
Lpra	   left	  prearticular	  
Lq	   left	  quadrate	  
Lsa	   left	  surangular	  
m	   maxilla	  
orb	   orbit	  
ot	   otolith	  
oto	   otooccipital	  
pl	   palatine	  
pf	   prefrontal	  
pm	   premaxilla	  
pr	   prootic	  
pt	   pterygoid	  
P.	  ap	   	  posterior	  ampulla	  
P.	  sc	   posterior	  semicircular	  canal	  





Rc	   right	  coronoid	  
sc	   semicircular	  canal	  
spm	   septomaxilla	  
sta	   stapes	  
sup	   supratemporal	  
ut	   utricle	  
v	   vomer	  


















Snakes,	  legless	  lizards	  and	  amphisbaenians	  are	  the	  only	  living	  limbless	  
amniotes.	  Among	  the	  three	  groups,	  snakes	  are	  of	  special	  interest	  because	  of	  their	  
remarkable	  species	  diversity	  and	  adaptive	  plasticity	  in	  various	  environments:	  
terrestrial,	  arboreal,	  and	  aquatic.	  In	  the	  origin	  and	  evolution	  of	  snakes,	  it	  has	  been	  
speculated	  that	  ecological	  adaptations	  have	  played	  a	  major	  role,	  contributing	  to	  limb	  
loss	  and	  morphological	  specializations	  in	  the	  skull	  (Walls,	  1940;	  Greene,	  1983;	  Lee	  
et	  al.,	  1999).	  Current	  hypotheses	  include	  two	  major	  opinions:	  “terrestrial	  origin”	  or	  
“marine	  origin”.	  The	  “terrestrial”	  hypothesis	  suggests	  an	  early	  fossorial	  stage	  in	  
snake	  evolution	  (Walls,	  1940),	  whereas	  the	  “marine”	  hypothesis	  argues	  that	  body-­‐
plan	  modifications	  in	  snake	  may	  have	  happened	  during	  a	  habitat	  shift	  from	  
terrestrial	  to	  marine	  environments	  (Lee	  et	  al.,	  1999).	  	  
In	  order	  to	  understand	  the	  habitat	  and	  possible	  adaptive	  locomotion	  of	  early	  




comparative	  morphological	  descriptions	  and	  quantitative	  morphometric	  analyses,	  
among	  modern	  and	  fossil	  species.	  I	  explore	  for	  morphological	  proxies	  that	  indicate	  
habitat	  preference,	  furthermore,	  the	  proxies	  should	  be	  comparable	  not	  only	  among	  
snakes,	  but	  also	  between	  snakes	  and	  their	  lizard	  sister	  groups.	  Previous	  studies	  of	  
reptile	  locomotion	  have	  focused	  mainly	  on	  postcranial	  skeletons,	  e.g.,	  limb	  
proportions,	  or	  trunk-­‐tail	  ratios	  (Kelley	  et	  al.,	  1997;	  Lawing	  et	  al.,	  2012);	  these	  
proxies	  are	  not	  ideal	  for	  comparisons	  between	  snakes	  and	  their	  limbed	  or	  limbless	  
lizard	  sister	  groups.	  As	  an	  alternative,	  this	  study	  analyzes	  the	  inner	  ear,	  an	  
apparatus	  for	  balance	  and	  audio	  perceptions	  present	  in	  all	  vertebrates.	  
The	  inner	  ears	  occur	  bilaterally	  in	  the	  skull,	  near	  the	  lateral	  margins	  of	  the	  
braincase.	  The	  structure	  consists	  of	  the	  membranous	  labyrinth,	  encased	  in	  a	  bony	  
shell	  (bony	  labyrinth)	  formed	  by	  the	  prootic,	  otooccipital	  and	  basisphenoid	  bones	  in	  
squamates	  (figure	  2.1:	  B).	  The	  membranous	  labyrinth	  is	  filled	  with	  endolymph	  fluid;	  
during	  head	  movement,	  endolymph	  fluid	  stirs	  sensory	  cells	  located	  within	  the	  
membranous	  walls	  of	  the	  labyrinth,	  and	  consequently	  transfers	  to	  the	  brain	  
information	  about	  acceleration	  and	  sound	  (via	  vibrations).	  The	  labyrinth	  is	  further	  
divided	  into	  the	  cochlea,	  dedicated	  to	  hearing,	  and	  the	  vestibular	  system,	  dedicated	  
to	  balance	  and	  low-­‐frequency	  hearing	  (Wever,	  1978;	  Christensen	  et	  al.,	  2012).	  The	  
cochlea	  of	  squamates	  resembles	  a	  reversed	  cone	  in	  shape,	  and	  contains	  cochlear	  
ducts	  for	  sound	  perception.	  The	  vestibular	  system	  consists	  of	  the	  vestibule	  






Figure	  2.1.	  General	  anatomy	  of	  a	  snake	  ear,	  as	  illustrated	  in	  Ptyas	  mucosa,	  a	  common	  
colubrid	  snake.	  A.	  Position	  of	  the	  right	  ear;	  B.	  Ossified	  elements	  in	  the	  middle	  and	  
inner	  ear	  (right	  ear);	  C-­‐E.	  The	  right	  bony	  labyrinth	  in	  lateral,	  medial	  and	  ventral	  




directions;	  the	  three	  semicircular	  canals	  communicate	  with	  the	  vestibule	  via	  three	  
ampullae	  (figure	  2.1:	  C-­‐E).	  Endolymph	  fluid,	  contained	  in	  membranous	  tissues,	  can	  
flow	  freely	  in	  the	  semicircular	  canals,	  but	  sensory	  cells	  are	  only	  embedded	  in	  the	  
ampullary	  walls.	  Floating	  in	  the	  endolymph	  fluid	  are	  otoliths,	  calcified	  particles	  also	  
covered	  with	  sensory	  cells.	  Otoliths	  can	  occur	  in	  the	  vestibule	  (macular:	  figure	  2.1:	  
E),	  utricle,	  or	  cochlea	  (Wever,	  1978).	  In	  squamates,	  the	  macular	  otolith	  is	  usually	  the	  
largest.	  
	  
Historical	  review	   	  
	  
	   Previous	  studies	  on	  squamate	  inner	  ears	  focused	  mainly	  on	  the	  cochlea	  and	  
auditory	  abilities,	  with	  little	  attention	  to	  the	  vestibular	  system.	  In	  the	  study	  of	  snake	  
ears,	  Miller	  (1966:	  p421)	  mentioned	  that	  the	  snake	  cochlear	  duct	  is	  “more	  primitive	  
than	  lizards…	  does	  not	  exhibit	  marked	  specializations	  of	  its	  various	  parts.”	  Although	  
that	  study	  failed	  to	  recover	  much	  phylogenetic	  signals	  in	  the	  cochlear	  region,	  Miller	  
(1966)	  explicitly	  suggested	  that	  the	  morphological	  variations	  were	  related	  more	  to	  
habitat	  than	  to	  phylogeny.	  Similarly,	  Wever	  (1978)	  found	  small	  variations	  in	  hearing	  
ability	  among	  fossorial,	  arboreal	  and	  aquatic	  snakes,	  although	  overall	  hearing	  
abilities	  of	  snakes	  were	  rated	  as	  low.	  The	  experiments	  of	  Wever	  (1978)	  were	  




vibrations.	  A	  recent	  study	  examined	  sound	  perception	  in	  pythons	  (Christensen	  et	  al.,	  
2012),	  and	  suggested	  that	  they	  were	  more	  sensitive	  to	  material-­‐induced	  vibrations,	  
or	  low-­‐frequency	  sound.	  
	   With	  the	  development	  of	  X-­‐ray	  tomographic	  imaging	  techniques,	  information	  
has	  been	  accumulating	  rapidly	  for	  the	  squamate	  vestibular	  system.	  Georgi	  (2008)	  
documented	  the	  bony	  labyrinth	  of	  varanid	  lizards	  and	  mosasaurs,	  and	  suggested	  
that	  the	  shape	  of	  semicircular	  canals	  is	  indicative	  of	  habitat	  preference.	  In	  analyzing	  
controlled-­‐aerial	  descent	  in	  iguanian	  lizards,	  a	  recent	  study	  by	  Boistel	  et	  al.	  (2011)	  
found	  strong	  phylogenetic	  signals	  in	  general	  morphometric	  data,	  along	  with	  effects	  
from	  locomotor	  specialization	  in	  the	  shape	  of	  the	  posterior	  ampulla.	  Individual	  
descriptions	  are	  also	  available	  for	  the	  inner	  ear	  of	  several	  other	  lizard	  species,	  e.g.,	  
Oelrich	  (1956)	  and	  Bever	  et	  al.	  (2005),	  and	  for	  certain	  snake	  species	  (Rieppel	  et	  al.,	  
2009;	  Olori,	  2010).	  However,	  comparative	  data	  are	  yet	  to	  be	  compiled	  for	  Serpentes	  
(sensu	  Gauthier	  et	  al.,	  2012)	  and	  across	  Squamata.	   	  
	  
Approach	  of	  this	  study	  
	  
	   In	  previous	  studies,	  morphometric	  comparisons	  focused	  almost	  exclusively	  
on	  the	  morphology	  of	  semicircular	  canals,	  possibly	  because	  length	  of	  the	  canals	  in	  




unlike	  mammals,	  the	  semicircular	  canals	  of	  squamates	  rarely	  approximate	  a	  circle,	  
which	  means	  that	  the	  radius	  of	  the	  canals	  does	  not	  directly	  indicate	  canal	  length.	  
Therefore,	  this	  study	  focuses	  more	  on	  the	  shape	  and	  dimensions	  of	  the	  vestibule,	  a	  
structure	  dedicated	  to	  perception	  of	  angular	  acceleration	  and	  potentially	  to	  low-­‐
frequency	  hearing.	  The	  vestibule	  houses	  multiple	  structures,	  the	  largest	  of	  which	  is	  
the	  membranous	  saccule	  with	  the	  macular	  otolith	  inside.	  According	  to	  studies	  in	  
fish,	  heavier	  otolith	  correlate	  with	  higher	  sensitivity	  to	  low-­‐frequency	  sound	  
generated	  by	  vibrations	  in	  the	  ground	  or	  water;	  meanwhile,	  larger	  otoliths	  provide	  
better	  resolution	  in	  perceiving	  accelerations,	  but	  the	  range	  of	  perceivable	  
accelerations	  is	  narrower	  (Lychakov	  and	  Rebane,	  2000).	  Correspondingly,	  otoliths	  
are	  larger	  and	  heavier	  in	  littoral	  than	  in	  pelagic	  fishes,	  as	  reported	  in	  the	  same	  
study.	  The	  habitat	  differentiation	  between	  littoral	  and	  pelagic	  fishes	  is	  closely	  
comparable	  to	  that	  between	  fossorial	  and	  aquatic	  snakes.	  Although	  experimental	  
data	  is	  lacking	  for	  snakes,	  it	  was	  found	  that	  pythons	  are	  sensitive	  to	  substrate-­‐
induced	  vibrations	  (Christensen	  et	  al.,	  2012).	  To	  test	  the	  ecological	  role	  of	  the	  snake	  
inner	  ear,	  I	  first	  compiled	  a	  comparative	  morphological	  dataset,	  as	  described	  in	  this	  
chapter.	  In	  chapter	  three,	  I	  conducted	  geometric	  morphometric	  analyses	  and	  




Table	  2.1	  Taxon	  sampling	  in	  the	  three	  locomotion	  groups.	  Snakes	  are	  listed	  
separately	  from	  lizards	  and	  amphisbaenians.	  The	  dagger	  denotes	  a	  fossil	  sample.	  
	   FOSSORIAL	   GENERALIST	   AQUATIC	  
SNAKES	   Cylindrophis	  maculatus	   Boiga	  irregularis	   Aipysurus	  laevis	  
	   Rhinophis	  philippinus	   Pareas	  hamptoni	   Hydrophis	  caerulescens	  
	   Xenopeltis	  unicolor	   Python	  molurus	   Laticauda	  colubrina	  
	   Uropeltis	  ceylanica	   Lampropeltis	  getulus	   Laticauda	  semifasciata	  
	   Typhlops	  jamaicensis	   Lamprophis	  lineatus	   Acrochordus	  javanicus	  
	   Leptotyphlops	  dulcis	   Naja	  naja	   Erpeton	  tentaculatum	  
	   Rhinotyphlops	  caecus	   Corallus	  caninus	   	  
	   Sonora	  semiannulata	   Vermicella	  annulata	   	  
	   Exiliboa	  placata	   Trimeresurus	  stejnegeri	   	  
	   Achalinus	  spinalis	   Rhinobothryum	  lentiginosum	   	  
	   Eryx	  colubrinus	   Echiopsis	  curta	   	  
	   Heterodon	  platirhinos	   Ptyas	  mucosa	   	  
	   Loxocemus	  bicolor	   Chrysopelea	  ornata	   	  
	   Anilius	  scytale	   Eunectes	  murinus	   	  
	   Simoselaps	  bertholdi	   	   	  
	   	   	   	  
NON-­‐SNAKE	   Bipes	  canaliculatus	   Pygopus	  nigriceps	   Platecarpus	  coryphaeus†	  
SQUAMATES	   Dibamus	  novaeguineae	   Heloderma	  suspectum	   	  
	   Aprasia	  pulchella	   Varanus	  indicus	   	  
	   Anniella	  pulchra	   Anguis	  fragilis	   	  








Snakes	  are	  well	  supported	  as	  monophyletic,	  despite	  their	  uncertain	  nearest	  
sister	  groups	  (Vidal	  and	  Hedges,	  2004;	  Gauthier	  et	  al.,	  2012;	  Pyron	  et	  al.,	  2013).	  
Thirty-­‐four	  species	  are	  sampled	  in	  crown	  snakes.	  To	  take	  into	  account	  potential	  
interplay	  between	  limb	  loss	  and	  unique	  locomotion	  styles,	  I	  sampled	  10	  species	  of	  
non-­‐ophidian	  squamates:	  these	  include	  both	  limbed	  and	  limbless	  lizards,	  as	  well	  as	  
an	  amphisbaenian	  retaining	  only	  forelimbs	  (Bipes	  canaliculatus).	  One	  fossil	  species	  
is	  included:	  Platecarpus	  coryphaeus	  is	  an	  aquatic	  (marine)	  Cretaceous	  lizard,	  but	  one	  
that	  retained	  limbs.	  A	  list	  of	  specimens	  used	  is	  provided	  in	  appendix	  1.	  
To	  obtain	  a	  reasonable	  sample	  for	  variations	  in	  more	  than	  3000	  species	  of	  
modern	  snakes,	  I	  employed	  three	  sampling	  criteria:	  locomotion,	  phylogeny	  and	  size.	  
The	  locomotion	  criterion	  is:	  for	  each	  specialized	  locomotion	  category,	  samples	  
should	  include	  typical	  representatives,	  as	  well	  as	  species	  that	  are	  more	  flexible	  in	  
locomotion	  styles	  and	  less	  exclusive	  in	  habitat	  preference.	  For	  example,	  the	  pipe	  
snake,	  Uropeltis	  ceylanica,	  is	  a	  typical	  representative	  of	  the	  fossorial	  group	  for	  an	  
essentially	  entirely	  underground	  life	  cycle	  (reproduction,	  feeding);	  in	  comparison,	  




active	  digging	  behavior,	  but	  it	  is	  considered	  an	  atypical	  member,	  as	  it	  forages	  
around	  ponds	  above	  ground,	  feeding	  on	  toads.	  The	  same	  criterion	  also	  applies	  to	  the	  
other	  two	  locomotion	  groups	  in	  this	  study:	  generalist	  and	  aquatic	  (table	  2.1).	  Unless	  
otherwise	  noted,	  ecological	  descriptions	  of	  extant	  taxa	  follow	  Greene	  (2000),	  Pianka	  
and	  Vitt	  (2006),	  IUCN	  (2014),	  and	  Uetz	  (2014).	  	  	  
The	  phylogenetic	  criterion	  is	  to	  include	  both	  early	  and	  late-­‐diverging	  snake	  
lineages,	  in	  accordance	  with	  multiple,	  parallel	  adaptations	  to	  underground	  
(fossorial)	  or	  aquatic	  environments	  in	  the	  snake	  phylogeny	  (figure	  2.2).	  
Taxonomically,	  I	  sampled	  five	  major	  clades	  within	  serpents:	  Scolecophidia,	  here	  
including	  Typhlops	  jamaicensis,	  Letheobia	  caeca,	  and	  Leptotyphlops	  dulcis;	  basal	  
Alethinophidia	  (senso	  Gauthier	  et	  al.	  2012),	  including	  Aniliidae,	  Cylindrophidae,	  and	  
Uropeltidae;	  pythons	  and	  their	  relatives	  (Pythonidae;	  Loxocemidae;	  Xenopeltidae);	  
boas	  and	  their	  relatives	  (Boinae;	  Erycinae;	  Ungaliophiinae);	  Colubridea	  
(Acrocordidae,	  Paratidae,	  Viperidae,	  Elapidae,	  Lamprophiidae,	  Homalopsidae,	  and	  
Colubridae).	  The	  higher	  taxonomical	  nomenclature	  follows	  Pyron	  et	  al.	  (2013)	  
unless	  otherwise	  noted.	  The	  phylogenetic	  relationships	  of	  extant	  taxa	  follow	  Pyron	  
et	  al.	  (2013);	  the	  phylogenetic	  position	  of	  Platecarpus	  coryphaeus	  follows	  Yi	  and	  
Norell	  (2013).	  For	  each	  of	  the	  five	  clades,	  I	  included	  at	  least	  one	  representative	  for	  
every	  locomotor	  style	  observed.	  For	  example,	  Elapidae	  consists	  of	  all	  modern	  sea	  
snakes,	  but	  samples	  are	  also	  taken	  from	  fossorial	  (Simoselaps	  bertholdi)	  and	  






Figure	  2.2.	  Sample	  of	  locomotion	  styles	  mapped	  on	  a	  squamate	  cladogram.	  It	  is	  
shown	  on	  the	  cladogram	  that	  adaptations	  to	  fossorial	  or	  aquatic	  environments	  may	  
have	  occurred	  multiple	  times	  independently.	  The	  cladogram	  is	  redrawn	  from	  
(Pyron,	  Burbrink,	  &	  Wiens,	  2013).	  A	  dagger	  denotes	  the	  single	  fossil	  sample	  




The	  size	  criterion	  is	  to	  sample	  lineages	  that	  evolved	  via	  either	  
miniaturization	  or	  gigantism.	  These	  include	  the	  tiny	  thread	  snake,	  Leptotyphlops	  
dulcis,	  and	  the	  gigantic	  green	  anaconda,	  Eunectes	  murinus.	  In	  the	  geometric	  
morphometric	  analysis,	  the	  relationship	  between	  size	  and	  inner	  ear	  shape	  will	  be	  
discussed.	  
	  
X-­‐ray	  Computed	  Tomography	  (CT)	  	  
	  
Three-­‐dimensional	  imaging	  of	  the	  inner	  ear	  region	  was	  completed	  using	  x-­‐
ray	  CT.	  I	  CT	  scanned	  25	  snakes	  and	  10	  lizards,	  and	  obtained	  original	  CT	  data	  from	  
10	  scans	  (see	  appendix	  1)	  from	  Digimorph	  (The	  Digital	  Morphology	  Library,	  
http://www.digimorph.org/,	  accessed	  January,	  2014).	  For	  all	  45	  samples,	  the	  bony	  
labyrinth	  was	  segmented	  and	  digitally	  reconstructed	  using	  VG	  Studio	  Max	  2.2.	  
All	  original	  CT	  scans	  were	  obtained	  using	  a	  GE	  v|tome|x	  dual-­‐tube	  CT	  
scanner	  at	  the	  American	  Museum	  of	  Natural	  History.	  For	  specimens	  of	  modern	  
species,	  alcohol-­‐preserved	  specimens	  were	  scanned	  in	  airtight	  bags	  to	  prevent	  the	  
specimen	  from	  drying	  out	  during	  the	  scan.	  Recent	  dry-­‐skeleton	  specimens,	  as	  well	  
as	  fossils,	  were	  wrapped	  in	  non-­‐abrasive	  materials,	  e.g.,	  Tyvek,	  to	  protect	  the	  surface	  




Scan	  resolutions	  are	  within	  the	  range	  of	  5-­‐30	  μm,	  varying	  by	  size	  of	  the	  skull.	  
Scan	  energy	  also	  varies	  according	  to	  density	  profiles	  of	  each	  specimen:	  the	  voltages	  
used	  are	  between	  70-­‐220	  kV,	  current	  between	  80-­‐200	  μA.	  For	  fossils,	  scan	  quality	  
can	  vary	  significantly	  with	  different	  combination	  of	  scan	  voltage	  and	  current;	  
multiple	  experiments	  were	  performed	  for	  mosasaur	  fossils,	  as	  described	  in	  detail	  in	  




	   Compared	  to	  lizards,	  morphology	  of	  the	  snake	  vestibular	  system	  is	  far	  from	  
uniform	  or	  primitive:	  variations	  were	  observed	  in	  the	  volume	  of	  the	  vestibule,	  
volume	  of	  the	  ampullae,	  shape	  of	  the	  semicircular	  canals,	  and	  cross-­‐sectional	  radius	  
of	  the	  semicircular	  canal.	  Interplay	  of	  function	  and	  phylogeny	  also	  was	  observed	  in	  
the	  variation;	  to	  reduce	  confusion,	  Ptyas	  mucosa	  is	  first	  described	  for	  general	  
features	  of	  the	  snake	  inner	  ear,	  then	  descriptions	  are	  provided	  for	  major	  snake	  
families	  in	  a	  phylogenetic	  order,	  from	  most	  basally	  diverging	  to	  later	  diverging	  
clades.	  Within	  each	  family,	  species	  with	  different	  locomotor	  styles	  are	  compared.	  	  
	   The	  vestibular	  system	  consists	  of	  a	  complex	  canal	  and	  nerve	  system,	  with	  




vestibular	  structure,	  the	  comparisons	  below	  focus	  on	  several	  questions	  that	  are	  
listed	  here	  and	  further	  reviewed	  in	  discussion:	  
1. Compared	  to	  lizard	  outgroups,	  do	  snakes	  share	  unique	  morphologies	  in	  
the	  bony	  labyrinth?	  
2. Are	  vestibular	  structures	  and	  dimensions	  correlated	  with	  limb	  loss?	  
3. What	  are	  the	  roles	  of	  locomotor	  style	  and	  phylogeny	  in	  the	  morphological	  
evolution	  of	  the	  bony	  labyrinth?	  
	  
Ptyas	  mucosa:	  general	  features	  of	  the	  snake	  inner	  ear	  	  
	  
	   Ptyas	  mucosa	  is	  a	  terrestrial	  colubrid	  snake	  utilizing	  a	  variety	  of	  habitats.	  
They	  are	  commonly	  called	  oriental	  rat	  snakes	  and	  occur	  in	  urban	  areas	  where	  they	  
hunt	  for	  rodents.	  Owing	  to	  a	  dorsoventrally	  compressed	  skull,	  the	  inner	  ear	  of	  Ptyas	  
mucosa	  is	  flattened	  along	  the	  vertical	  axis,	  compared	  to	  the	  inner	  ear	  of	  a	  generalist	  
lizard,	  Varanus	  indicus	  (figure	  2.3).	  As	  in	  all	  other	  snakes,	  Ptyas	  mucosa	  lacks	  an	  
external	  ear	  opening,	  so	  the	  columella	  of	  the	  stapes	  has	  an	  expanded	  footplate	  at	  the	  
medial	  end,	  compared	  to	  the	  condition	  in	  Varanus	  indicus.	  The	  expanded	  footplate	  
may	  in	  general	  aid	  in	  transferring	  exterior	  vibrations,	  because	  it	  is	  also	  observed	  in	  
lizards	  that	  lack	  an	  external	  ear	  opening	  while	  maintaining	  an	  arboreal	  lifestyle,	  e.g.,	  






Figure	  2.3.	  Comparison	  of	  the	  middle	  and	  inner	  ear	  region	  of	  Ptyas	  mocusa	  and	  
Varanus	  indicus;	  the	  right	  ear	  is	  illustrated	  for	  both	  species.	  A.	  Quadrate,	  stapes	  and	  
bony	  labyrinth	  of	  Ptyas	  mocusa;	  B.	  Bony	  labyrinth	  of	  Ptyas	  mocusa,	  lateral	  view;	  C.	  
Bony	  labyrinth	  of	  Ptyas	  mocusa,	  medial	  view;	  D.	  Quadrate,	  stapes	  and	  bony	  labyrinth	  
of	  Varanus	  indicus;	  E.	  Bony	  labyrinth	  of	  Varanus	  indicus,	  lateral	  view;	  F.	  Bony	  







Figure	  2.4.	  Comparison	  of	  the	  stapes	  among	  a	  snake	  (Ptyas	  mucosa),	  a	  chameleon	  




the	  vestibule	  is	  distinctly	  larger	  in	  Ptyas	  mucosa	  than	  in	  Varanus	  indicus.	  Inside	  the	  
vestibule,	  the	  macular	  otolith	  is	  also	  larger	  in	  Ptyas	  mucosa.	  All	  the	  differences	  
indicate	  a	  heavily	  built	  stapes-­‐vestibule	  system	  in	  snakes,	  which	  may	  compensate	  
for	  the	  lack	  of	  a	  tympanic	  membrane	  by	  receiving	  substrate	  vibrations	  transferred	  
by	  cranial	  bones.	  	  
As	  for	  other	  general	  anatomical	  features,	  the	  semicircular	  canals	  of	  Ptyas	  
mucosa	  are	  comparable	  to	  those	  of	  Varanus	  indicus:	  the	  canals	  encompass	  a	  
pyramid-­‐shaped	  region	  the	  vestibule	  in	  the	  center;	  on	  the	  medial	  side,	  the	  three	  
semicircular	  canals	  join	  at	  the	  common	  crus,	  with	  the	  auditory	  foramina	  located	  
ventrally	  at	  similar	  positions	  in	  the	  two	  species.	  Differences	  are	  observed	  in	  the	  
vestibule	  and	  lateral	  semicircular	  canal:	  in	  Ptyas	  mucosa,	  the	  vestibule	  is	  well	  
separated	  from	  the	  lateral	  semicircular	  canal;	  in	  Varanus	  indicus,	  the	  lateral	  
semicircular	  canal	  conjoins	  with	  the	  vestibule	  for	  a	  larger	  portion	  of	  its	  length.	  The	  
observed	  separation	  in	  Ptyas	  mucosa	  is	  associated	  with	  a	  volume	  reduction	  of	  the	  
vestibule	  towards	  the	  dorsal	  margin:	  this	  is	  a	  general	  condition	  in	  snakes,	  but	  shows	  
great	  variation	  among	  fossorial	  and	  arboreal	  clades.	  Lizard	  vestibules	  rarely	  show	  a	  






Figure	  2.5.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  the	  Scolecophidia.	  All	  species	  







	   The	  blind	  snakes	  (Typhlopidae)	  and	  thread	  snakes	  (Leptotyphlopidae)	  are	  
miniaturized	  burrowers.	  In	  analyses	  using	  different	  datasets	  (Gauthier	  et	  al.,	  2012;	  
Zaher	  and	  Scanferla,	  2012;	  Pyron	  et	  al.,	  2013),	  the	  Scolecophidia	  is	  recovered	  to	  be	  
among	  the	  earliest	  diverging	  snakes,	  and	  extant	  taxa	  are	  associated	  with	  long	  
branch-­‐lengths	  according	  to	  molecular	  studies	  (Pyron	  et	  al.,	  2013).	  The	  combination	  
of	  basal	  position	  and	  long	  branches	  indicates	  that	  morphologically,	  crown	  
scolecophidians	  may	  show	  a	  mosaic	  pattern	  of	  plesiomorphic	  and	  apomorphic	  
states	  relative	  to	  outgroups.	  The	  morphology	  of	  their	  bony	  labyrinth	  is	  no	  exception,	  
as	  described	  below.	  
	   I	  sampled	  three	  species	  of	  scolecophidians:	  Typhlops	  jamaicensis	  (Jamaica	  
worm	  snake),	  Letheobia	  caeca	  (Gabon	  beaked	  snake),	  and	  Leptotyphlops	  dulcis	  
(Texas	  blind	  snake).	  Bony	  labyrinths	  of	  the	  three	  taxa	  share	  semicircular	  canals	  
greatly	  expanded	  in	  the	  cross	  section,	  which	  is	  an	  apomorphic	  character	  of	  
scolecophidians	  (for	  comparisons,	  see	  Ptyas	  mucosa	  in	  figure	  2.5:	  i).	  Owing	  to	  the	  
enlarged	  semicircular	  canals,	  the	  vestibule	  is	  relatively	  small,	  when	  compared	  with	  
Ptyas	  mucosa	  and	  other	  generalist	  snakes.	  Among	  the	  three	  species,	  Leptotyphlops	  
dulcis	  is	  unique	  in	  many	  aspects:	  notably	  an	  extremely	  reduced	  vestibule	  and	  
semicircular	  canals	  that	  are	  more	  expanded	  in	  cross	  section	  than	  the	  other	  two	  




lateral	  semicircular	  canal.	  In	  Typhlops	  jamaicensis	  and	  Letheobia	  caeca,	  the	  two	  
structures	  are	  conjoined;	  however,	  in	  Leptotyphlops	  dulcis,	  although	  the	  lateral	  
semicircular	  canal	  is	  located	  very	  close	  to	  the	  vestibule,	  it	  is	  separated	  from	  the	  
latter	  by	  an	  anteroposteriorly	  short	  slit	  (figure	  2.5:	  ii).	  	  
	  
Aniliidae,	  Cylindrophidae,	  and	  Uropeltidae	  
	  
	   Extant	  snakes	  other	  than	  scolecophidians	  are	  generally	  referred	  to	  
Alethinophidia,	  which	  includes	  late-­‐diverging	  large-­‐gape	  snakes	  (macrostomatans)	  
and	  more	  basal	  clades	  with	  limited	  gape,	  including	  Aniliidae,	  Tropidophiidae,	  
Cylindrophidae,	  Uropeltidae,	  and	  Anomochilidae.	  Phylogenetic	  interrelationships	  of	  
basal	  alethinophidians	  vary	  among	  studies	  (Vidal	  and	  Hedges,	  2009;	  Gauthier	  et	  al.,	  
2012;	  Pyron	  et	  al.,	  2013):	  Cylindrophidae	  and	  Uropeltidae	  are	  recovered	  outside	  
Macrostomata	  by	  Gauthier	  et	  al.	  (2012),	  nested	  within	  Macrostomata	  as	  sister	  taxa	  
to	  Pythonidae	  by	  Pyron	  et	  al.	  (2013),	  and	  as	  sister	  group	  to	  some	  derived	  clades	  of	  
Colubridea	  by	  Vidal	  et	  al.	  (2005).	  	  Ecologically,	  however,	  basal	  alethinophidian	  
clades	  share	  a	  fossorial	  habit	  and	  secretive	  behaviors,	  and	  are	  generally	  small	  in	  size.	  
Consequently,	  I	  sampled	  four	  species	  of	  basal	  alethinophidians	  and	  describe	  their	  




snakes),	  Cylindrophis	  maculatus	  (pipe	  snake),	  Uropeltis	  ceylanica	  (earth	  snake)	  and	  
Rhinophis	  philippinus	  (Peters'	  Philippine	  earth	  snake).	  
	   A	  round,	  bulging	  vestibule	  is	  the	  most	  distinct	  feature	  of	  the	  bony	  labyrinth	  
of	  basal	  alethinophidians	  (figure	  2.6:	  i).	  Instead	  of	  being	  flat	  and	  small,	  the	  dorsal	  
part	  of	  the	  vestibule	  is	  round	  and	  well	  developed,	  obscuring	  the	  common	  crus	  in	  
lateral	  view.	  The	  expansion	  of	  the	  vestibule	  corresponds	  to	  other	  features:	  the	  
semicircular	  canals	  wrapping	  tightly	  around	  the	  vestibule	  and	  the	  lateral	  
semicircular	  canal	  conjoining	  with	  the	  vestibule	  for	  most	  of	  its	  length.	  In	  addition,	  
the	  ampullae	  of	  the	  four	  species	  are	  reduced	  (figure	  2.6:	  iii),	  and	  differentiate	  less	  
from	  the	  semicircular	  canals	  in	  the	  diameter	  of	  cross	  sections,	  compared	  to	  the	  
condition	  in	  Ptyas	  mucosa	  (figure	  2.3).	  In	  Cylindrophis	  maculatus	  (pipe	  snakes)	  and	  
Uropeltis	  ceylanica	  and	  Rhinophis	  philippinus	  (shield	  tails),	  the	  anterior	  semicircular	  
canal	  is	  further	  modified	  to	  be	  anteroposteriorly	  short,	  so	  that	  the	  anterior	  ampulla	  
also	  is	  located	  closer	  to	  the	  vestibule	  than	  in	  Anilius	  scytale	  (figure	  2.6:	  ii).	  
	   Although	  different	  in	  general	  shape,	  the	  bony	  labyrinth	  of	  basal	  
alethinophidians	  resembles	  that	  of	  scolecophidians	  (except	  Leptotyphlops	  dulcis)	  in	  
two	  aspects:	  the	  lateral	  semicircular	  canal	  merging	  with	  the	  vestibule,	  and	  the	  
ampullae	  bearing	  a	  similar	  cross-­‐sectional	  diameter	  to	  the	  semicircular	  canals.	  






Figure	  2.6.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  basal	  alethinophidians;	  arrows	  
point	  to	  morphological	  similarities	  and	  variations	  among	  the	  four	  species.	  All	  
species	  show	  the	  right	  labyrinth.	  Descriptions	  of	  features	  i-­‐iii	  are	  provided	  in	  the	  






Figure	  2.7.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  pythons	  and	  their	  closely	  related	  
clades;	  arrows	  point	  to	  morphological	  similarities	  and	  variations	  among	  the	  three	  
species.	  Descriptions	  of	  features	  i-­‐iv	  are	  provided	  in	  the	  text.	  All	  species	  show	  the	  




Pythonidae,	  Loxocemidae,	  and	  Xenopeltidae	  
	  
	   Some	  of	  the	  world’s	  largest	  snakes	  are	  found	  in	  Pythonidae	  and	  its	  closely	  
related	  groups.	  Phylogenetically,	  they	  are	  relatively	  basal	  in	  Macrostomata	  
(Gauthier	  et	  al.,	  2012,	  and	  figure	  2.2).	  Pythonids	  are	  generalists	  living	  in	  Africa,	  Asia,	  
and	  Australia,	  and	  they	  are	  closely	  related	  to	  two	  terrestrial	  fossorial	  clades,	  
Loxocemidae	  and	  Xenopeltidae,	  both	  of	  which	  are	  monotypic	  families	  occurring	  in	  
Central	  America	  and	  Asia	  separately.	  In	  this	  study,	  I	  sampled	  Python	  molurus	  (Indian	  
rock	  python),	  Loxocemus	  bicolor	  (Mexican	  burrowing	  python)	  and	  Xenopeltis	  
unicolor	  (sunbeam	  snake).	  	  
	   Being	  a	  generalist,	  Python	  molurus	  has	  a	  bony	  labyrinth	  slightly	  different	  
from	  that	  of	  Ptyas	  mucosa.	  Notably	  the	  lateral	  semicircular	  canal	  conjoins	  with	  the	  
vestibule,	  resembling	  a	  “fossorial”	  ear.	  The	  joint	  is	  also	  smooth	  between	  ampullae	  
and	  associated	  semicircular	  canals	  (figure	  2.7:	  iii).	  Compared	  to	  its	  burrowing	  
relatives,	  however,	  Python	  molurus	  retains	  a	  dorsally	  reduced	  vestibule	  (figure	  2.7:	  
i),	  and	  the	  anterior	  semicircular	  canal	  shows	  a	  clear	  ventral	  bend	  in	  the	  anterior	  
margin	  (figure	  2.7:	  ii).	  In	  comparison,	  the	  bony	  labyrinth	  of	  Loxocemus	  bicolor	  
shares	  with	  that	  of	  Xenopeltis	  unicolor	  dorsal	  expansion	  of	  the	  vestibule	  and	  reduced	  
ventral	  curvature	  of	  the	  anterior	  semicircular	  canal.	  A	  difference	  is	  that	  in	  




higher	  than	  the	  anterior	  semicircular	  canal,	  whereas	  in	  Xenopeltis	  unicolor,	  the	  
posterior	  canal	  is	  dorsoventrally	  short	  (figure	  2.7:	  iv).	  
	   The	  three	  species	  differ	  clearly	  in	  the	  cross-­‐section	  diameter	  of	  their	  
semicircular	  canals.	  Because	  of	  limited	  sample	  sizes	  in	  these	  clades,	  a	  definitive	  
conclusion	  cannot	  be	  drawn	  as	  to	  whether	  the	  variations	  in	  the	  cross	  sectional	  
profiles	  is	  related	  to	  locomotor	  style	  or	  phylogenetic	  affinities.	  Functionally,	  
endolymph	  fluid	  flows	  from	  the	  vestibule	  into	  the	  semicircular	  canals,	  and	  flushes	  
sensory	  cells	  in	  the	  ampullae;	  therefore,	  reduction	  in	  the	  cross-­‐sectional	  dimensions	  
of	  the	  semicircular	  canals	  potentially	  affects	  speed	  of	  endolymph	  fluid.	  
	  
Boinae,	  Erycinae,	  and	  Ungaliophiinae	  
	  
	   Like	  pythons,	  boids	  are	  a	  clade	  that	  has	  evolved	  gigantism.	  Phylogenetically	  
close	  to	  pythons,	  Boidae	  is	  more	  basal	  than	  the	  Colubridea	  (figure	  2.2)	  in	  the	  snake	  
phylogeny.	  Although	  most	  are	  good	  swimmers,	  exclusively	  aquatic	  species	  are	  
unknown	  in	  boids.	  I	  sampled	  two	  generalist	  species	  and	  two	  fossorial	  species:	  the	  
generalists	  include	  Corallus	  caninus	  (emerald	  tree	  boa)	  and	  Eunectes	  murinus	  
(anaconda),	  and	  the	  burrowers	  include	  Eryx	  colubrinus	  (sand	  boa)	  and	  Exiliboa	  





Figure	  2.8.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  boids;	  arrows	  point	  to	  
morphological	  similarities	  and	  variations	  among	  the	  species.	  Descriptions	  of	  
features	  i-­‐iii	  are	  provided	  in	  the	  text.	  All	  species	  showing	  the	  right	  labyrinth.	  Scale	  







Figure	  2.9.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  the	  acrochordids;	  arrows	  point	  to	  
morphological	  similarities	  and	  variations	  in	  the	  Family.	  Descriptions	  of	  features	  i-­‐iii	  
are	  provided	  in	  the	  text.	  All	  species	  showing	  the	  right	  labyrinth.	  Scale	  bar	  =	  0.5	  mm	  




Among	  boids,	  influence	  of	  locomotion	  style	  appears	  to	  be	  weak.	  In	  all	  species	  
sampled,	  regardless	  of	  locomotor	  style,	  the	  vestibule	  is	  well	  separated	  from	  the	  
anterior	  and	  posterior	  semicircular	  canals,	  and	  merges	  with	  the	  lateral	  canal	  (figure	  
2.8:	  iii).	  However,	  the	  morphology	  of	  the	  lateral	  ampulla	  is	  unique	  in	  Corallus	  
caninus	  and	  Eunectes	  murinus:	  although	  large	  in	  absolute	  size,	  it	  is	  fully	  conjoined	  
with	  the	  vestibule,	  and	  expands	  smoothly	  from	  the	  lateral	  semicircular	  canal	  (figure	  
2.8:	  ii).	  The	  lateral	  ampulla	  is	  especially	  large	  in	  Corallus	  caninus,	  being	  larger	  than	  
the	  anterior	  and	  posterior	  ampullae.	  In	  Eryx	  colubrinus	  and	  Exiliboa	  placata,	  a	  clear	  
boundary	  defines	  the	  margins	  of	  the	  lateral	  ampulla	  and	  semicircular	  canal,	  more	  
closely	  resembling	  the	  general	  condition	  in	  snakes	  (e.g.,	  that	  of	  Ptyas	  mucosa).	  
	   The	  bony	  labyrinths	  of	  Eryx	  colubrinus	  and	  Exiliboa	  placata	  are	  
morphologically	  intermediate	  between	  a	  typical	  generalist	  and	  fossorial	  type.	  The	  
dorsal	  vestibule	  is	  reduced	  in	  size	  compared	  to	  observations	  in	  other	  burrowers,	  but	  
bulges	  more	  than	  in	  the	  generalist	  boids	  (figure	  2.8:	  i);	  similarly,	  vestibular	  volume	  
is	  small	  in	  relation	  to	  the	  semicircular	  canals,	  but	  is	  larger	  than	  in	  Corallus	  caninus	  
and	  Eunectes	  murinus.	  In	  my	  understanding,	  the	  above	  intermediate	  states	  possibly	  
indicate	  effect	  of	  substrate	  preference	  in	  the	  labyrinth	  of	  snakes.	  Although	  both	  are	  
regarded	  as	  fossorial,	  these	  species	  seem	  to	  prefer	  loose	  substrates.	  As	  described	  in	  
Bogert	  (1968),	  Exiliboa	  placata	  was	  found	  in	  moist	  soil	  at	  the	  bottom	  of	  a	  cloud	  
forest,	  and	  was	  documented	  to	  dig	  into	  sphagnum	  moss	  in	  captivity.	  Density	  of	  




receptors	  in	  the	  vestibule.	  It	  is	  possible	  that	  burrowing	  boids	  rely	  more	  on	  
substrate-­‐induced	  vibrations	  than	  do	  tree	  boas	  and	  anacondas,	  but	  the	  degree	  of	  
modification	  is	  less	  extreme	  than	  in	  exclusive	  burrowers,	  e.g.	  Uropeltis	  ceylanica	  and	  




	   Colubridea	  accounts	  for	  the	  majority	  of	  species	  diversity	  in	  modern	  snakes;	  
phylogenetically,	  they	  are	  later	  diverging	  within	  the	  Serpentes	  than	  are	  boids	  and	  
pythonids.	  In	  the	  Colubridea,	  the	  Acrochordidae	  is	  a	  basal	  clade	  that	  has	  evolved	  
exclusively	  aquatic	  habitus	  and	  adaptations.	  Acrochordus	  (elephant	  trunk	  snakes)	  
are	  aquatic	  snakes	  living	  in	  near-­‐shore	  environments,	  and	  different	  species	  can	  
occur	  either	  in	  freshwater	  or	  marine	  habitats,	  so	  Murphy	  (2012)	  considered	  them	  
intermediate	  between	  terrestrial	  and	  marine	  snakes.	  I	  sampled	  Acrochordus	  
javanicus,	  a	  bulky	  species	  preferring	  brackish	  rivers	  in	  coastal	  regions.	  For	  
comparison,	  a	  terrestrial	  burrower	  Achalinus	  spinalis	  is	  also	  sampled	  in	  
Acrochordidae.	  
	   The	  bony	  labyrinth	  of	  Acrochordus	  javanicus	  is	  a	  combination	  of	  generalist	  
and	  fossorial	  ear	  characteristics.	  First,	  the	  semicircular	  canals	  are	  positioned	  far	  




Achalinus	  spinalis	  has	  semicircular	  canals	  wrapping	  tightly	  around	  the	  vestibule	  
(figure	  2.9:	  i	  and	  iii).	  On	  the	  other	  hand,	  the	  vestibule	  of	  Acrochordus	  javanicus	  is	  
round	  and	  bulging	  dorsally,	  resembling	  not	  only	  Achalinus	  spinalis,	  but	  also	  aniliids,	  
uropeltids	  and	  xenopeltids	  (figure	  2.9:	  ii).	  The	  confusing	  combination	  seems	  to	  
suggest	  that	  Acrochordus	  javanicus	  is	  an	  aquatic	  “burrower”,	  but	  instead	  it	  may	  
reflect	  an	  adaptation	  to	  the	  hunting	  strategy	  of	  these	  snakes.	  All	  acrochordid	  snakes	  
develop	  distinct	  sexual	  dimorphism:	  the	  females	  are	  sit-­‐and-­‐attack	  predators,	  
whereas	  males	  are	  active	  predators.	  Consequently,	  females	  are	  large,	  and	  prefer	  the	  
bottom	  of	  deep	  rivers;	  in	  contrast,	  males	  are	  smaller	  and	  more	  active	  than	  females,	  
and	  prefer	  shallower	  water	  environments.	  The	  specimen	  sampled	  in	  this	  study	  is	  
large	  and	  bulky,	  and	  thus	  most	  likely	  a	  female.	  Although	  female	  acrochordids	  do	  not	  
burrow,	  living	  close	  to	  the	  riverbed	  might	  favor	  better	  perception	  for	  low-­‐frequency	  
vibrations.	  In	  littoral	  fishes,	  the	  vestibule	  is	  larger	  than	  in	  pelagic	  fishes,	  and	  bears	  
larger	  otoliths	  (Lychakov	  and	  Rebane,	  2000).	  
	  
Elapidae,	  Homalopsidae,	  and	  Lamprophiinae	  
	  
I	  sampled	  six	  families	  of	  Colubridea	  snakes	  that	  are	  later	  diverging	  than	  
Acrochordidae,	  and	  their	  bony	  labyrinths	  are	  described	  in	  two	  parts.	  The	  first	  part	  




clade	  (figure	  2.2);	  the	  second	  part	  includes	  all	  other	  taxa	  sampled	  outside	  the	  
monophyletic	  clade,	  including	  Colubridae,	  Paratidae,	  and	  Viperidae.	  
	   Aquatic	  locomotion	  is	  highly	  developed	  in	  Elapidae	  and	  Homalopsidae.	  
Elapidae	  includes	  all	  modern	  marine	  snakes;	  Homalopsidae	  includes	  aquatic	  or	  
semi-­‐aquatic	  snakes,	  collectively	  called	  mud	  snakes.	  I	  sampled	  Erpeton	  tentaculatum	  
(the	  tentacled	  snake),	  a	  fully	  aquatic	  freshwater	  snake,	  and	  four	  species	  of	  marine	  
snakes:	  Aipysurus	  laevis	  (olive	  sea	  snake),	  Hydrophis	  caerulescens	  (dwarf	  sea	  snake),	  
Laticauda	  colubrina	  (banded	  sea	  krait),	  and	  Laticauda	  semifasciata	  (Chinese	  sea	  
snake).	  As	  for	  other	  locomotor	  styles,	  I	  sampled	  a	  fossorial	  species	  Simoselaps	  
bertholdi	  and	  three	  generalists:	  Naja	  naja	  (Asian	  cobra),	  Vermicella	  annulata	  
(bandy-­‐bandy),	  Echiopsis	  curta	  (bardick).	  	  In	  addition,	  I	  sampled	  Lamprophis	  
lineatus	  (African	  house	  snake)	  that	  is	  a	  generalist	  closely	  related	  to	  elapids	  and	  
homalopsids.	  
	   Marine	  snakes	  show	  highly	  reduced	  vestibules	  (figure	  2.10:	  i).	  Laticauda	  
colubrina	  and	  Laticauda	  semifasciata	  have	  a	  distinctly	  smaller	  vestibule	  in	  relation	  
to	  the	  size	  of	  the	  surrounding	  semicircular	  canals.	  Meanwhile,	  the	  otolith	  is	  tiny	  or	  
non-­‐calcified	  in	  both	  species.	  	  In	  contrast,	  the	  fossorial	  Simoselaps	  bertholdi	  has	  an	  
enlarged	  vestibule,	  resembling	  that	  in	  other	  burrowers,	  whereas	  Vermicella	  
annulata,	  a	  generalist,	  demonstrates	  an	  intermediate	  volume	  of	  the	  vestibule	  
between	  that	  characteristic	  of	  the	  marine	  and	  fossorial	  elapids.	  Exceptions	  exist	  to	  







Figure	  2.10.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  Elapidae.	  Arrows	  point	  to	  
morphological	  variations	  in	  the	  vestibule	  and	  lateral	  semicircular	  canal.	  All	  species	  







Figure	  2.11.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  Elapidae,	  Homalopsidae,	  and	  
Lamprophiinae.	  Arrows	  point	  to	  morphological	  variations	  in	  the	  vestibule.	  All	  





Lamprophis	  lineatus	  both	  have	  a	  relatively	  large	  vestibule,	  although	  not	  as	  enlarged	  
as	  in	  Simoselaps	  bertholdi	  (figure	  2.11).	  According	  to	  ecological	  studies	  (Catania,	  
2009),	  Erpeton	  tentaculatum	  is	  an	  ambush	  predator,	  spending	  most	  of	  its	  time	  
stabilized	  in	  the	  water,	  whereas	  marine	  snakes	  are	  agile	  swimmers.	  The	  differences	  
of	  bony	  labyrinth	  in	  Erpeton	  tentaculatum	  and	  marine	  snakes	  indicate	  a	  relation	  of	  
vestibular	  shape	  to	  locomotor	  style,	  and	  virtual	  models	  built	  in	  this	  study	  lay	  down	  
morphological	  basis	  for	  further	  functional	  or	  experimental	  studies.	  
	  
Colubridae,	  Paratidae,	  and	  Viperidae	  
	  
	   I	  sampled	  six	  species	  in	  Colubridae,	  and	  one	  species	  each	  in	  Paratidae	  and	  
Viperidae.	  Colubridae	  consists	  of	  more	  than	  800	  species,	  the	  majority	  of	  which	  are	  
habitat	  generalists	  in	  comparisons	  to	  exclusive	  fossorial	  or	  aquatic	  species	  that	  are	  
already	  discussed.	  For	  example,	  several	  species	  in	  Colubridae	  are	  commonly	  called	  
water	  snakes,	  but	  none	  of	  them	  is	  exclusively	  aquatic,	  whereas	  in	  Elapidae,	  most	  
marine	  snakes	  are	  exclusively	  marine	  aquatic,	  which	  clearly	  distinguishable	  from	  
terrestrial	  elapids.	  Therefore,	  I	  applied	  locomotor	  categories	  (generalist	  and	  
fossorial)	  to	  Colubridae,	  which	  keeps	  the	  consistency	  of	  descriptions	  but	  only	  shows	  




	   Although	  Colubridae	  does	  not	  show	  exclusive	  aquatic	  or	  fossorial	  
adaptations,	  they	  have	  evolved	  a	  unique	  locomotor	  style	  in	  arboreal	  species:	  
controlled	  aerial	  decent.	  Chrysopelea	  ornata,	  the	  flying	  snake,	  is	  an	  arboreal	  species	  
living	  in	  Southeast	  Asia,	  and	  is	  able	  to	  glide	  through	  trees,	  using	  inflated	  ribs	  and	  the	  
tail	  to	  balance	  (Socha,	  2011).	  I	  sampled	  arboreal	  snakes	  that	  do	  not	  glide	  and	  the	  
gliding	  taxon	  Chrysopelea	  ornata	  to	  study	  their	  bony	  labyrinth	  and	  relation	  to	  
locomotor	  style.	  For	  the	  non-­‐gliding	  arboreal	  snakes,	  I	  sampled	  in	  Colubridae,	  Boiga	  
irregularis	  (brown	  tree	  snake),	  as	  well	  as	  in	  Paratidae	  and	  Viperidae,	  including	  
Trimeresurus	  stejnegeri	  (Chinese	  tree	  viper)	  and	  Pareas	  hamptoni	  (Hampton’s	  slug	  
snake).	  In	  addition,	  I	  sampled	  generalists	  that	  prefer	  open	  habitats,	  including	  
Lampropeltis	  getulus	  (king	  snake),	  Ptyas	  mucosa	  (oriental	  rat	  snake),	  and	  
Rhinobothryum	  lentiginosum	  (Amazon	  banded	  snake).	  As	  for	  fossorial	  colubrids,	  I	  
sampled	  Sonora	  semiannulata	  (western	  ground	  snake)	  and	  Heterodon	  platirhinos	  
(hognose	  snake).	  Compared	  to	  fossorial	  species	  already	  discussed,	  the	  two	  fossorial	  
colubrids	  are	  less	  exclusive	  in	  habitat	  or	  locomotion,	  but	  have	  shown	  digging	  
behaviors	  (Michener	  and	  Lazell,	  Jr.,	  1989).	  	  
	   Bony	  labyrinths	  of	  species	  sampled	  in	  the	  three	  families	  are	  listed	  in	  Figure	  
2.12.	  Species	  that	  are	  dominantly	  arboreal	  share	  some	  unique	  characteristics	  
compared	  to	  species	  that	  are	  dominantly	  terrestrial.	  A	  large	  anterior	  ampulla	  is	  seen	  
in	  dominantly	  arboreal	  species,	  and	  their	  anterior	  semicircular	  canals	  share	  a	  







Figure	  2.12.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  among	  the	  Colubridae,	  Paratidae,	  
and	  Viperidae.	  Arrows	  point	  to	  morphological	  variations	  in	  the	  anteroventral	  
downturn	  of	  the	  anterior	  semicircular	  canal.	  All	  species	  show	  the	  right	  labyrinth.	  




arrows).	  Compared	  to	  non-­‐gliding	  arboreal	  snakes,	  the	  gliding	  snake	  Chrysopelea	  
ornata	  show	  a	  large	  posterior	  ampulla	  that	  is	  slightly	  larger	  than	  the	  anterior	  and	  
lateral	  ampulla.	  In	  non-­‐gliding	  arboreal	  snakes,	  the	  posterior	  ampulla	  is	  smaller	  
than	  or	  equivalent	  in	  size	  as	  the	  anterior	  and	  lateral	  ampulla.	  	  
Unlike	  fossorial	  taxa	  already	  discussed,	  the	  fossorial	  species	  in	  Colubridae	  
does	  not	  differ	  significantly	  from	  generalists	  in	  the	  shape	  and	  relative	  size	  (in	  
relation	  to	  the	  total	  dimension	  of	  the	  bony	  labyrinth)	  of	  the	  vestibule.	  One	  reason	  
may	  be	  that	  although	  Heterodon	  platirhinos	  shows	  active	  digging	  behavior,	  they	  
differ	  from	  miniaturized	  burrowers	  in	  their	  foraging	  environments.	  Miniaturized	  
burrowers	  like	  Uropeltis	  ceylanica	  feed	  on	  small	  invertebrates	  and	  their	  larvae	  in	  
subterranean	  environments,	  whereas	  Heterodon	  platirhinos	  feeds	  on	  toads	  and	  
other	  small	  vertebrates	  near	  ponds	  (Michener	  and	  Lazell,	  Jr.,	  1989).	  Heterodon	  
platirhinos	  utilizes	  more	  variable	  habitats	  than.	  A	  more	  conclusive	  explanation	  may	  
require	  broader	  sampling	  in	  the	  Colubridae	  and	  more	  extensive	  evidence	  of	  the	  
ecology	  of	  burrowing	  colubrids.	  As	  for	  Sonora	  semiannulata,	  it	  is	  called	  ground	  
snake	  and	  is	  know	  to	  prefer	  habitat	  with	  loose	  soil.	  In	  addition,	  it	  feeds	  on	  small	  
invertebrates.	  However,	  the	  vestibule	  of	  Sonora	  semiannulata	  is	  small	  in	  proportion	  
to	  the	  semicircular	  canals	  and	  ampullae,	  unlike	  the	  miniaturized	  burrower	  that	  has	  
a	  large	  round	  vestibule	  in	  proportion	  to	  the	  whole	  dimension	  of	  the	  bony	  labyrinth.	  
To	  understand	  this	  difference,	  it	  is	  necessary	  to	  sample	  species	  that	  are	  closely	  




the	  whole	  bony	  labyrinth)	  vestibule	  is	  apomorphic	  in	  a	  sub-­‐clade	  consisting	  Sonora	  
semiannulata	  in	  Colubridae.	  
	  
Non-­‐snake	  squamates:	  lizards	  and	  amphisbaenians	  
	  
	   A	  general	  trend	  observed	  in	  snake	  bony	  labyrinths	  is	  that	  the	  vestibule	  is	  
enlarged	  in	  fossorial	  species,	  reduced	  in	  pelagic	  aquatic	  species,	  and	  intermediate	  in	  
generalists.	  Phylogenetic	  signals,	  in	  contrast,	  are	  relatively	  weak.	  Similar	  trends	  
have	  been	  found	  in	  non-­‐snake	  squamates	  that	  are	  locomotion	  specialists,	  based	  on	  
sampling	  of	  four	  generalist	  species,	  five	  fossorial	  species,	  and	  one	  aquatic	  species,	  as	  
shown	  in	  the	  phylogeny	  in	  figure	  2.2.	  
Along	  the	  vertical	  axis,	  bony	  labyrinths	  of	  lizards	  are	  generally	  more	  
expanded	  than	  those	  of	  snakes,	  so	  the	  dorsal	  margin	  of	  the	  common	  crus	  is	  located	  
further	  dorsally	  from	  the	  horizontal	  plane	  of	  the	  lateral	  semicircular	  canal	  (figure	  
2.13).	  Although	  not	  extremely	  specialized,	  the	  vestibule	  varies	  in	  volume	  among	  
semi-­‐arboreal	  and	  semi-­‐fossorial	  species	  (figure	  2.13:	  i).	  Varanus	  indicus,	  commonly	  
called	  mangrove	  monitors,	  are	  semi-­‐arboreal	  and	  good	  swimmers.	  The	  bony	  
labyrinth	  of	  Varanus	  indicus	  resembles	  arboreal	  snakes,	  characterized	  by	  a	  small	  
vestibule	  and	  the	  anteroventral	  downturn	  in	  the	  anterior	  semicircular	  canal.	  The	  







Figure	  2.13.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  generalist	  lizards.	  Arrows	  point	  to	  
morphological	  variations	  in	  the	  vestibule	  and	  anterior	  ampulla.	  Descriptions	  of	  
features	  i	  and	  ii	  are	  provided	  in	  the	  text.	  All	  species	  show	  the	  right	  labyrinth.	  Scale	  







Figure	  2.14.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  fossorial	  lizards	  and	  an	  
amphisbaenian.	  Arrows	  point	  to	  morphological	  variations	  in	  the	  vestibule	  and	  
lateral	  ampulla.	  Descriptions	  of	  features	  i	  and	  ii	  are	  provided	  in	  the	  text.	  All	  species	  





vestibule,	  albeit	  not	  as	  extreme	  as	  seen	  in	  more	  exclusive	  burrowers	  (figure	  2.14:	  
Anniella	  pulchra).	  	  
Phylogeny	  plays	  a	  lesser	  role	  in	  the	  bony	  labyrinth	  in	  generalists:	  compared	  
to	  the	  limbless	  gecko	  Pygopus	  nigriceps,	  a	  uniform	  shape	  is	  not	  seen	  in	  the	  three	  
anguimorphs	  including	  Heloderma	  suspectum,	  Varanus	  indicus	  and	  Anguis	  fragilis	  
(figure	  2.13:).	  In	  fossorial	  lizards	  and	  amphisbaenians,	  phylogenetic	  signals	  are	  also	  
weaker	  than	  locomotion	  signals.	  The	  fossorial	  lizard	  and	  amphisbaenian	  sampling	  
includes	  five	  species:	  Anniella	  pulchra	  (Anguimorpha),	  Typhlosaurus	  lineatus	  
(Scincomorpha),	  Aprasia	  pulchella	  (Gekkota),	  Dibamus	  novaeguineae	  (Dibamidae),	  
and	  Bipes	  canaliculatus	  (Amphisbaenia);	  higher-­‐taxon	  nomenclatures	  follow	  
(Gauthier	  et	  al.,	  2012).	  The	  bony	  labyrinths	  of	  the	  above	  species	  resemble	  that	  of	  
fossorial	  snakes	  in	  the	  enlargement	  of	  the	  vestibule	  (figure	  2.14:	  i)	  and	  reduction	  in	  
ampullae,	  in	  proportion	  to	  the	  whole	  size	  of	  the	  bony	  labyrinth	  (figure	  2.14:	  ii).	  
Limited	  by	  sample	  size,	  only	  the	  most	  exclusive	  burrowers	  were	  sampled	  in	  each	  
clade;	  broader	  sampling	  may	  reveal	  more	  variations	  in	  species	  that	  are	  less	  
exclusive	  in	  locomotor	  preferences.	  
Although	  many	  modern	  lizards	  are	  good	  swimmers,	  exclusively	  aquatic	  
adaptation	  is	  only	  seen	  in	  an	  extinct	  clade:	  Mosasauria	  (sensu	  Gauthier	  et	  al.,	  2012).	  
I	  sampled	  one	  mosasaur	  species:	  Platecarpus	  coryphaeus,	  a	  pelagic	  swimmer.	  
Interestingly,	  not	  only	  were	  similar	  specializations	  to	  those	  observed	  in	  marine	  




the	  vestibule	  is	  even	  more	  extensive	  in	  Platecarpus	  coryphaeus	  than	  in	  the	  marine	  
snake	  Hydrophis	  caerulescens	  (figure	  2.15:	  i).	  Distinct	  from	  marine	  snakes,	  the	  size	  
of	  ampullae	  in	  Platecarpus	  coryphaeus	  is	  reduced	  relative	  to	  the	  cross-­‐sectional	  size	  
of	  semicircular	  canals	  (figure	  2.15:	  ii).	  It	  is	  a	  unique	  combination	  of	  Small	  vestibule	  
plus	  small	  ampullae	  relative	  to	  the	  whole	  size	  of	  the	  bony	  labyrinth,	  which	  is	  not	  
seen	  in	  extant	  squamates.	  Further	  sampling	  is	  required	  to	  show	  whether	  small	  
ampullae	  are	  characteristic	  of	  all	  mosasaurs,	  or	  are	  a	  clade-­‐specific	  adaptation	  in	  the	  




Snake	  bony	  labyrinth:	  morphological	  disparities	  
	  
	   The	  snake	  vestibular	  system	  is	  highly	  variable	  in	  their	  bony	  labyrinths.	  
Compared	  to	  other	  squamates,	  the	  loss	  of	  external	  ear	  opening	  in	  snakes	  did	  not	  
limit	  morphological	  diversifications	  in	  the	  balance	  and	  hearing	  apparatus.	  
Morphological	  disparity	  of	  the	  snake	  bony	  labyrinth	  is	  characterized	  by	  highly	  
modified	  morphology	  observed	  in	  locomotor	  specialists,	  and	  large	  morphological	  







Figure	  2.15.	  Comparisons	  of	  the	  bony	  labyrinth	  in	  one	  marine	  lizard	  (Platecarpus	  
coryphaeus)	  and	  marine	  snakes	  (Laticauda	  colubrina	  and	  Hydrophis	  caerulescens).	  
Arrows	  point	  to	  morphological	  variations	  in	  the	  vestibule	  and	  ampullae.	  
Descriptions	  of	  features	  i	  and	  ii	  are	  provided	  in	  the	  text.	  All	  species	  show	  the	  right	  




	   	  
	  
	  
Figure	  2.16.	  Snake	  bony	  labyrinths	  from	  three	  locomotion	  groups,	  showing	  typical	  







Figure	  2.17.	  Comparison	  of	  the	  stapes	  in	  a	  fossorial	  snake	  Simoselaps	  bertholdi	  and	  




A	  round	  and	  expanded	  vestibule	  is	  only	  seen	  in	  exclusive	  fossorial	  species	  
that	  are	  active	  burrowers	  and	  forage	  mostly	  underground.	  Expansion	  towards	  the	  
dorsal	  margin	  and	  along	  the	  horizontal	  axis	  is	  observed	  repeatedly	  in	  the	  snake	  
phylogeny:	  in	  Aniliidae,	  Xenopeltidae,	  Boidae,	  and	  Elapidae.	  In	  addition,	  the	  
ampullae	  are	  generally	  small	  compared	  to	  the	  cross-­‐sectional	  diameter	  of	  the	  
semicircular	  canals	  in	  fossorial	  species.	  In	  fully	  marine	  snakes,	  a	  small	  vestibule	  is	  
observed,	  shrinking	  in	  size	  towards	  the	  dorsal	  margin,	  especially	  in	  agile	  swimmers.	  
Reduction	  of	  the	  vestibule	  also	  combines	  with	  well-­‐developed	  anterior	  and	  lateral	  
ampullae	  in	  Elapidae,	  but	  Mosasauria	  (represented	  by	  Platecarpus	  coryphaeus)	  has	  a	  
unique	  combination	  of	  reduced	  vestibule	  and	  ampullae.	  Between	  the	  morphological	  
“extremes”,	  variations	  are	  wide	  and	  continuous,	  rather	  than	  sharp	  and	  categorical,	  
and	  the	  morphological	  disparity	  is	  further	  complicated	  by	  species-­‐specific	  
locomotor	  preferences	  in	  various	  generalist	  species	  (figure	  2.16).	  For	  example,	  the	  
aquatic	  snake	  Acrochordus	  javanicus	  (figure	  2.9)	  has	  a	  larger	  vestibule	  than	  marine	  
snakes,	  possibly	  due	  to	  its	  bottom-­‐dwelling	  lifestyle	  and	  a	  sit-­‐and-­‐attack	  predation	  
strategy.	  Similarly,	  relative	  to	  other	  generalist	  snakes,	  the	  king	  snake	  Lampropeltis	  
getulus	  (figure	  2.12)	  has	  a	  larger	  vestibule,	  possibly	  due	  to	  its	  fossorial	  tendency	  to	  
burrow	  into	  loose	  substrate	  for	  shelter.	  
	   The	  morphological	  variations	  imply	  that	  a	  highly	  modified	  bony	  labyrinth	  is	  
necessary	  but	  not	  sufficient	  to	  indicate	  a	  specialized	  locomotion,	  i.e.,	  extremely	  large	  




that	  have	  developed	  digging	  behaviors	  demonstrate	  an	  expanded	  vestibule.	  Due	  to	  
the	  complexity	  and	  disparity	  discussed	  above,	  chapter	  2	  will	  demonstrate	  a	  
quantitative	  analysis	  of	  the	  geometric	  properties	  of	  the	  vestibule	  and	  statistical	  tests	  
for	  distinctions	  among	  locomotion	  categories.	  
	   Functionally,	  shape	  variations	  in	  the	  vestibule	  relates	  to	  the	  ability	  to	  process	  
ambient	  vibrations,	  being	  conveyed	  through	  terrestrial	  substrate	  and	  transferred	  
mainly	  by	  cranial	  bones,	  according	  to	  studies	  of	  fish	  (Lychakov	  and	  Rebane,	  2000)	  
and	  some	  snakes	  (Christensen	  et	  al.,	  2012).	  In	  exclusive	  burrowers,	  e.g.,	  Simoselaps	  
bertholdi	  (figure	  2.17),	  expansion	  of	  the	  vestibule	  is	  associated	  with	  expansion	  of	  
the	  oval	  window,	  an	  opening	  of	  the	  vestibular	  system	  for	  the	  stapes.	  Meanwhile,	  the	  
stapes	  is	  stout,	  with	  a	  large	  footplate	  (figure	  2.17).	  In	  arboreal	  and	  aquatic	  snakes,	  
the	  oval	  window	  is	  small	  and	  the	  stapes	  is	  slender,	  with	  a	  small	  stapedial	  footplate	  
(figure	  2.17:	  Corallus	  caninus).	  It	  has	  been	  shown	  in	  humans	  that	  reducing	  the	  mass	  
of	  middle-­‐ear	  elements	  results	  in	  increase	  of	  sensitivity	  to	  high-­‐frequency	  sounds;	  
mass	  increase	  results	  in	  decreased	  sensitivity	  in	  high	  frequency	  hearing	  (Nishihara	  
et	  al.,	  1993).	  Similar	  experimental	  data	  is	  lacking	  for	  reptiles,	  and	  it	  has	  not	  been	  
studied	  whether	  mass	  increase	  in	  the	  middle	  ear	  increases	  sensitivity	  to	  low	  
frequency	  vibrations.	  For	  fossorial	  species,	  air-­‐induced	  high	  frequency	  sound	  
generally	  is	  excluded	  from	  the	  ambient	  habitat,	  so	  a	  stout	  middle	  and	  inner	  ear	  
system	  may	  aid	  in	  their	  perception	  of	  the	  low	  frequency	  vibrations	  that	  more	  




experimental	  analyses	  are	  crucial	  to	  understand	  physiological,	  and	  related	  
anatomical,	  properties	  of	  the	  stapes	  and	  vestibule.	  
	  
Evolution	  of	  snake	  bony	  labyrinth	  
	  
	   Variability:	  Qualitatively,	  variability	  of	  snake	  bony	  labyrinths	  remains	  even	  
across	  snake	  phylogeny;	  here	  variability	  is	  defined	  as	  the	  possibility	  to	  discover	  
morphological	  variations	  among	  snake	  groups.	  First,	  phylogenetic	  positions	  do	  not	  
distinctly	  affect	  shape	  disparity	  of	  bony	  labyrinth,	  i.e.,	  there	  is	  no	  trend	  of	  increased	  
morphological	  disparity	  towards	  later	  diverging	  or	  more	  basal	  positions	  in	  snake	  
phylogeny.	  Furthermore,	  species	  diversity	  bears	  an	  effect	  on	  the	  observed	  labyrinth	  
disparity,	  but	  is	  not	  a	  limiting	  factor.	  Therefore,	  disparity	  observed	  in	  several	  
families	  is	  not	  dictated	  by	  their	  species	  diversity.	  	  
	   Convergence:	  according	  to	  current	  phylogenetic	  hypotheses	  (Gauthier	  et	  al.,	  
2012;	  Zaher	  and	  Scanferla,	  2012;	  Pyron	  et	  al.,	  2013),	  morphological	  similarities	  
among	  fossorial	  and	  aquatic	  squamates	  are	  convergences	  induced	  by	  parallel	  
evolution	  of	  locomotor	  styles.	  Squamates	  are	  characterized	  by	  morphological	  
plasticity	  in	  major	  body	  plan,	  e.g.,	  multiple	  independent	  losses	  of	  limbs	  (Wiens	  et	  al.,	  
2006).	  As	  for	  the	  evolution	  of	  bony	  labyrinths	  in	  the	  phylogeny	  in	  figure	  2.2,	  







Figure	  2.18.	  The	  bony	  labyrinth	  of	  Dinilysia	  patagonica,	  redrawn	  from	  Zaher	  and	  
Scanferla	  (2012).	  The	  red	  box	  in	  A	  and	  B	  inlcudes	  part	  of	  the	  the	  left	  vestular	  region	  
of	  the	  fossolized	  bony	  labyrinth.	  A.	  Line	  drawing	  of	  the	  left	  vestibular	  region	  of	  
Dinilysia	  patagonica;	  B.	  A	  CT	  slice	  showing	  a	  horizontal	  cross	  section	  of	  the	  bony	  
labyrinths	  in	  dorsal	  view	  (Zaher	  and	  Scanferla,	  2012:	  figure	  14A);	  C.	  Line	  drawing	  of	  
the	  right	  stapes	  of	  Dinilysia	  patagonica;	  D.	  The	  right	  stapes	  of	  Dinilysia	  patagonica	  




Loxocemidae,	  Xenopeltidae,	  Boidae,	  Colubridae,	  and	  Elapidae.	  Similarly,	  vestibule	  
reductions	  originated	  independently	  in	  Mosasauria,	  Acrochordidae,	  and	  Elapidae,	  
and	  within	  the	  Elapidae.	  	  
	   Implications:	  Limb	  loss	  has	  stayed	  constant	  in	  snakes,	  although	  some	  
pythons	  exhibit	  vestigial	  incomplete	  girdle	  skeletons.	  However,	  squamates	  may	  lose	  
their	  limbs	  in	  response	  to	  many	  locomotor	  changes:	  i.e.,	  being	  fossorial	  or	  aquatic.	  
Owing	  to	  the	  extensive	  convergence	  of	  fossorial	  or	  aquatic	  adaptations	  across	  taxa	  
in	  squamate	  phylogenies,	  it	  remains	  difficult	  to	  reconstruct	  unequivocally	  the	  
evolution	  of	  snake	  locomotion.	  As	  for	  fossil	  snakes,	  fossorial	  locomotion	  is	  
challenging	  to	  track,	  because	  specimens	  have	  rarely	  been	  preserved	  with	  associated	  
burrows,	  and	  because	  fossils	  can	  be	  too	  incomplete	  to	  preserve	  skeletal	  
specializations	  reliably	  indicating	  fossoriality.	  Morphological	  variations	  documented	  
here	  not	  only	  describe	  the	  disparity	  of	  bony	  labyrinth	  in	  for	  modern	  snakes,	  but	  also	  
provide	  a	  comparative	  database	  that	  can	  be	  used	  to	  estimate	  locomotion	  in	  fossils.	  
For	  example,	  Dinilysia	  patagonica,	  one	  of	  the	  earliest	  and	  most	  basally	  diverging	  
fossil	  snakes,	  has	  been	  found	  to	  possess	  an	  extremely	  large	  vestibule	  and	  slender	  
semicircular	  canals	  (Zaher	  and	  Scanferla,	  2012).	  Vestibular	  morphology	  of	  Dinilysia	  
patagonica	  resembles	  that	  of	  a	  modern	  burrower,	  Xenopeltis	  unicolor	  (figure	  2.18),	  
and	  distinguishes	  from	  modern	  marine	  snakes.	  Although	  this	  study	  does	  not	  
determine	  the	  exact	  function	  of	  an	  enlarged	  vestibule	  with	  a	  large	  otolith,	  studies	  in	  




increased	  sensitivity	  to	  substrate	  vibrations	  that	  may	  play	  an	  important	  role	  in	  an	  
underground	  lifestyle.	  Therefore,	  the	  labyrinth	  of	  Dinilysia	  patagonica	  indicates	  that	  
it	  was	  a	  terrestrial	  burrower,	  which	  provides	  a	  fossil	  evidence	  for	  snake	  burrowing	  




	   Despite	  sharing	  a	  limbless	  body	  plan,	  snakes	  utilize	  diverse	  locomotor	  styles.	  	  
This	  diversity	  is	  reflected	  in	  the	  morphological	  variations	  in	  their	  bony	  labyrinths,	  
the	  balance	  and	  hearing	  apparatus.	  Qualitatively,	  the	  vestibule	  is	  highly	  specialized	  
in	  fossorial	  and	  marine	  snakes,	  and	  the	  shapes	  of	  the	  vestibule	  and	  ampullae	  are	  
indicative	  of	  locomotor	  styles.	  Snake	  bony	  labyrinths	  described	  in	  this	  study	  provide	  
foundations	  for	  further	  quantitative	  analysis,	  which	  would	  lead	  to	  more	  conclusive	  










THE	  SNAKE	  VESTIBULE:	  MORPHOMETRIC	  ANALYSIS	  OF	  SHAPE	  DISPARITY	  AMONG	  




	   New	  analyses	  of	  the	  vestibular	  region	  of	  the	  snake	  inner	  ear,	  previously	  
largely	  unknown,	  have	  demonstrated	  morphological	  variations	  among	  fossorial	  and	  
marine	  species.	  As	  shown	  in	  chapter	  two	  (figure	  2.16),	  there	  is	  a	  trend	  of	  the	  
vestibule	  to	  enlarge	  in	  terrestrial	  burrowers,	  and	  to	  reduce	  in	  size	  in	  marine	  agile	  
swimmers.	  Morphological	  disparity	  of	  the	  snake	  vestibule	  is	  so	  sensitive	  to	  
locomotor	  preferences	  that	  differences	  are	  found	  in	  the	  vestibule	  between	  a	  
terrestrial	  snake	  that	  prefers	  open	  habitat	  and	  one	  that	  prefers	  arboreal	  habitat,	  or	  
between	  aquatic	  snakes	  that	  prefer	  the	  bottom	  part	  versus	  the	  upper	  part	  of	  the	  
water	  body.	  Bridging	  morphology	  and	  locomotion	  provides	  a	  new	  method	  to	  
estimate	  locomotor	  ecology	  in	  snakes,	  using	  only	  endocranial	  structures,	  which	  is	  
useful	  when	  behavioral	  data	  is	  lacking	  and	  morphological	  data	  is	  incomplete,	  e.g.,	  in	  
most	  fossil	  snakes.	  
	   Methodologically,	  one	  challenge	  is	  to	  develop	  appropriate	  vestibular	  proxies	  




the	  vestibule	  in	  three	  dimensions,	  which	  also	  vary	  independently	  relative	  to	  the	  
semicircular	  canals	  and	  cochlea.	  In	  some	  cases,	  the	  shape	  varies	  in	  different	  sub-­‐
regions	  of	  the	  vestibule,	  e.g.,	  the	  dorsal	  margin	  of	  the	  vestibule	  is	  round	  and	  bulging	  
in	  the	  fossorial	  Anilius	  scytale,	  but	  small	  and	  flat	  in	  the	  arboreal	  Corallus	  caninus.	  
Therefore,	  I	  developed	  a	  set	  of	  landmarks	  and	  semilandmarks	  to	  quantify	  the	  
geometric	  morphometric	  properties	  of	  the	  vestibular	  region	  of	  the	  snake	  bony	  
labyrinth.	  
	   The	  surface	  of	  the	  bony	  labyrinth	  is	  deficient	  in	  type	  1	  homologous	  
landmarks	  (i.e.,	  bone	  suture	  intersects,	  see	  Bookstein,	  1991;	  Richtsmeier	  et	  al.,	  
1995).	  Recent	  morphometric	  studies	  on	  reptile	  labyrinth	  shape	  used	  various	  
approaches	  to	  overcome	  the	  paucity	  of	  homologous	  landmarks	  (Walsh	  et	  al.,	  2009;	  
Boistel	  et	  al.,	  2011;	  Georgi	  et	  al.,	  2013).	  A	  common	  method	  is	  to	  take	  measurements	  
on	  dimensional	  parameters	  (length,	  width,	  etc.)	  and	  analyze	  the	  morphometric	  
measurements	  using	  statistical	  methods.	  To	  make	  comparisons	  among	  multiple	  
species,	  the	  measurements	  are	  usually	  scaled	  to	  length	  of	  the	  braincase	  or	  skull	  
(Walsh	  et	  al.,	  2009),	  which	  may	  increase	  system	  errors	  when	  the	  length	  of	  braincase	  
or	  skull	  is	  affected	  by	  other	  factors	  that	  are	  independent	  of	  the	  vestibular	  system.	  
Another	  method	  is	  medial	  axis	  transformation,	  or	  “skeletonization”,	  which	  
simplifies	  a	  three-­‐dimensional	  canal	  to	  a	  three-­‐dimensional	  line	  representing	  the	  
sum	  of	  local	  center	  points	  along	  the	  canal	  (Amenta	  et	  al.,	  2001).	  Boistel	  et	  al.	  (2011)	  




variations	  related	  to	  aerial	  descent	  in	  gliding	  lizards.	  Georgi	  et	  al.	  (2013)	  used	  a	  two-­‐
dimensional	  skeletonized	  medial	  line	  of	  the	  semicircular	  canals	  to	  study	  bipedalism	  
in	  dinosaurs.	  There	  are	  also	  recent	  studies	  on	  mammalian	  inner	  ear	  that	  utilized	  
skeletonization	  methods	  (Gunz	  et	  al.,	  2012;	  Ni	  et	  al.,	  2012)	  However,	  skeletonization	  
methods	  fail	  to	  describe	  variation	  in	  the	  surface	  of	  the	  vestibule	  because	  the	  local	  
medial	  point	  for	  the	  vestibule	  is	  only	  a	  single	  point	  in	  the	  center.	  
This	  study	  uses	  geometric	  morphometric	  methods	  that	  are	  based	  on	  a	  small	  
number	  of	  type	  2	  (Bookstein,	  1991)	  landmarks	  and	  large	  number	  of	  semilandmarks.	  
Landmarks	  are	  placed	  at	  the	  intersect	  of	  two	  structures	  that	  is	  also	  a	  shape	  
maximum,	  e.g.,	  a	  landmark	  is	  placed	  at	  the	  suture	  of	  the	  anterior	  and	  posterior	  
semicircular	  canals,	  at	  the	  most	  dorsal	  point.	  Semilandmarks	  are	  equidistant	  points	  
placed	  between	  two	  landmarks,	  usually	  along	  a	  curve,	  line,	  or	  surface	  across	  the	  
region	  of	  interest.	  I	  included	  two	  curves	  in	  the	  vestibular	  region	  of	  the	  bony	  
labyrinth:	  one	  on	  the	  lateral	  surface	  of	  the	  vestibule,	  the	  other	  one	  on	  the	  medial	  
margin	  of	  the	  lateral	  semicircular	  canal.	  Densely	  placed	  semilandmarks	  describe	  
geometric	  properties	  of	  the	  vestibule	  and	  lateral	  semicircular	  in	  the	  axial	  plane,	  
while	  the	  anterior	  and	  posterior	  ends	  of	  the	  curves	  are	  constrained	  by	  type	  2	  
landmarks.	  With	  the	  shape	  information	  extracted	  from	  all	  extant	  snake	  species	  
described	  in	  chapter	  2,	  Principal	  Component	  Analysis	  (PCA)	  enables	  building	  of	  a	  
morphospace	  that	  describes	  the	  range	  and	  variations	  of	  shape	  disparity	  in	  the	  snake	  




vestibule,	  then	  separation	  along	  the	  PCA	  axes	  is	  expected	  among	  locomotion	  
categories.	  If	  shape	  separation	  is	  statistically	  significant	  among	  locomotion	  
categories,	  the	  morphospace	  built	  with	  extant	  snakes	  provides	  a	  context	  for	  
comparison	  when	  estimating	  locomotor	  styles	  in	  fossil	  snakes.	  	  
	  
MATERIALS	  AND	  METHODS	  
	  
Virtual	  model	  building	  
	  
Species	  sampling	  follows	  that	  in	  chapter	  2.	  Forty-­‐four	  extant	  squamate	  
species	  are	  sampled,	  including	  34	  snakes	  and	  10	  lizards	  and	  amphisbaenians.	  One	  
fossil	  species	  is	  included:	  the	  mosasaur	  Platecarpus	  coryphaeus.	  	  
This	  study	  included	  new	  CT	  scans	  of	  25	  snakes	  and	  10	  lizards,	  and	  original	  
data	  from	  10	  CT	  scans	  compiled	  from	  Digimorph	  (The	  Digital	  Morphology	  Library,	  
http://www.digimorph.org/,	  accessed	  January,	  2014;	  see	  appendix	  1).	  For	  all	  45	  
samples,	  I	  segmented	  the	  bony	  labyrinth	  and	  extracted	  3D	  virtual	  surface	  models,	  
using	  VG	  Studio	  Max	  2.2.	  The	  surface	  models	  are	  further	  smoothed	  in	  MeshLab	  





1) There	  is	  a	  trade-­‐off	  between	  resolution	  of	  the	  original	  scan	  and	  the	  
accuracy	  of	  the	  final	  surface	  model.	  For	  CT	  scans	  of	  this	  study,	  resolution	  
varies	  between	  1	  μm	  (skull	  width	  about	  3	  mm)	  and	  30	  μm	  (skull	  width	  
about	  50	  mm).	  For	  a	  large	  specimen,	  excessively	  high-­‐resolution	  scanning	  
not	  only	  generates	  large	  files,	  but	  may	  also	  result	  in	  fragmentary	  faces	  in	  
the	  surface	  model,	  especially	  in	  a	  continuously	  curving	  anatomical	  region	  
like	  the	  vestibule.	  
2) Within	  a	  size	  limit	  of	  the	  surface	  file,	  higher	  resolution	  of	  an	  original	  CT	  
scan	  always	  produces	  a	  smoother	  surface	  model.	  
	  
Landmark	  placement:	  a	  reference	  plane	  to	  increase	  consistency	  
	  
Shape	  variables	  used	  in	  this	  study	  include	  six	  landmarks	  and	  22	  
semilandmarks.	  As	  shown	  in	  figure	  3.1C,	  the	  six	  landmarks	  are:	  intersection	  of	  the	  
vestibule	  and	  lateral	  semicircular	  canal	  (c0-­‐0:	  [curve	  number]-­‐[landmark	  number]),	  
intersection	  of	  the	  vestibule	  and	  utricle	  (c0-­‐15),	  medial	  intersection	  of	  the	  posterior	  
and	  lateral	  semicircular	  canals	  (c1-­‐0),	  intersection	  of	  the	  lateral	  semicircular	  canal	  
and	  lateral	  ampulla	  (c1-­‐9),	  intersection	  of	  the	  anterior	  and	  lateral	  ampullae	  (s0),	  





Figure	  3.1.	  Shape	  variables	  and	  missing	  data	  designation.	  A.	  General	  anatomy	  of	  the	  
snake	  bony	  labyrinth,	  shown	  with	  the	  bony	  labyrinth	  of	  Ptyas	  mucosa	  in	  lateral	  
view;	  B.	  Virtual	  model	  of	  the	  bony	  labyrinth	  of	  Ptyas	  mucosa	  and	  the	  reference	  plane	  
defined	  by	  four	  landmarks;	  C.	  Position	  of	  two	  landmarks	  (s0,	  s1)	  and	  two	  surface	  
curves	  consisting	  of	  semilandmarks;	  D.	  Placement	  of	  the	  four	  landmarks	  that	  define	  
the	  ends	  of	  the	  curves	  (c0-­‐0,	  c0-­‐15,	  c1-­‐0	  and	  c1-­‐9)	  and	  semilandmarks	  (c0-­‐1	  to	  c0-­‐




Equidistant	  semilandmarks	  were	  placed	  along	  a	  curve	  whose	  start	  and	  end	  
points	  are	  constrained	  by	  homologous	  landmarks,	  facilitated	  by	  the	  “curve”	  function	  
in	  Landmark	  Editor	  3.0	  (http://graphics.	  idav.ucdavis.edu/research/EvoMorph).	  I	  
placed	  14	  semilandmarks	  between	  landmark	  c0-­‐0	  and	  c0-­‐15,	  and	  eight	  between	  c1-­‐
0	  and	  c1-­‐9	  (figure	  3.1D).	  The	  two	  curves	  are	  expected	  to	  expand	  or	  shrink	  with	  the	  
enlargement	  or	  reduction	  of	  the	  vestibule	  and	  lateral	  semicircular	  canal.	  
Semilandmarks	  are	  allowed	  to	  “slide”	  along	  the	  curve	  during	  Procrustes	  
superimposition.	  	  
Although	  the	  six	  type	  2	  landmarks	  are	  defined	  as	  intersection	  points	  between	  
two	  homologous	  structures,	  they	  can	  move	  along	  the	  suture	  without	  additional	  
constraint.	  To	  increase	  the	  consistency	  in	  landmark	  placement,	  I	  incorporated	  a	  
single	  reference	  plane	  (figure	  3.1B)	  to	  contain	  the	  four	  landmarks	  and	  
simultaneously	  intersect	  as	  much	  of	  the	  medial	  line	  of	  the	  lateral	  semicircular	  canal	  
as	  is	  possible,	  which	  uses	  four	  landmarks	  to	  constraint	  the	  spatial	  relationship	  to	  
each	  other	  (yielding	  the	  reference	  plane).	  Defining	  the	  reference	  plane	  was	  a	  two-­‐
step	  process	  using	  Landmark	  Editor	  3.0.	  First,	  an	  axial	  plane	  was	  defined	  to	  contain	  
the	  four	  landmarks:	  c0-­‐0,	  c0-­‐15,	  c1-­‐0,	  and	  s0.	  The	  reference	  plane	  also	  stabilizes	  the	  
orientation	  of	  the	  two	  curves	  formed	  with	  semilandmarks.	  For	  instance,	  curve	  0	  
should	  extend	  along	  the	  intersection	  line	  of	  the	  reference	  plane	  with	  the	  lateral	  





Figure	  3.2.	  Missing	  data	  in	  raw	  landmark	  data,	  exemplified	  by	  Varanus	  indicus.	  A.	  
The	  bony	  labyrinth	  of	  Ptyas	  mucosa	  in	  lateral	  view;	  the	  posterior	  and	  lateral	  
semicircular	  canals	  are	  conjoined;	  B.	  The	  bony	  labyrinth	  of	  Varanus	  indicus	  in	  lateral	  
view;	  the	  posterior	  and	  lateral	  semicircular	  canals	  are	  separate;	  C.	  Close-­‐up	  view	  of	  
the	  lateral	  semicircular	  canal	  in	  Varanus	  indicus.	  There	  are	  five	  type	  two	  landmarks	  
labeled:	  c0-­‐0,	  c0-­‐15,	  c1-­‐0,	  c1-­‐9,	  and	  s0.	  Landmark	  c1-­‐0	  is	  recognized	  as	  missing	  and	  
placed	  at	  an	  approximate	  position,	  because	  the	  lateral	  and	  posterior	  semicircular	  






Figure	  3.3.	  The	  Generalized	  Procrustes	  Analysis	  as	  a	  standardization	  procedure	  for	  
raw	  coordinate	  data.	  A.	  Raw	  landmark	  data	  in	  a	  fossorial	  species	  (Uropeltis	  
ceylanica)	  and	  an	  aquatic	  species	  (Hydrophis	  caerulescens);	  B.	  Visualized	  




Missing	  data	  –	  Taxon-­‐specific	  morphologies	  can	  render	  the	  position	  of	  some	  
landmarks	  uncertain	  or	  inapplicable.	  I	  define	  a	  landmark	  as	  missing	  when	  its	  
position	  cannot	  be	  determined	  due	  to	  separation	  of	  two	  anatomical	  structures	  that	  
are	  fused	  in	  other	  samples,	  or	  vice	  versa.	  	  For	  instance,	  the	  posterior	  and	  lateral	  
semicircular	  canal	  conjoin	  in	  most	  squamates,	  but	  are	  separate	  in	  Varanus	  indicus	  
(figure	  3.2).	  In	  this	  case,	  landmark	  c1-­‐0	  was	  first	  placed	  at	  an	  approximate	  position	  
on	  the	  lateral	  semicircular	  canal,	  and	  later	  estimated	  using	  the	  position	  of	  landmark	  
c1-­‐0	  in	  the	  average	  Procrustes	  shape	  of	  all	  samples.	  
Shape	  variables	  acquired	  in	  this	  step	  were	  raw	  coordinate	  data	  that	  were	  
then	  standardized	  and	  corrected	  for	  missing	  data	  using	  Procrustes	  superimposition.	  	  
	  
Generalized	  Procrustes	  Alignment	  (GPA)	  
	  
	   The	  GPA	  analysis	  extracts	  shape	  by	  correcting	  for	  translation,	  rotation,	  and	  
scaling	  in	  raw	  landmark	  data	  (Bookstein,	  1991),	  which	  outputs	  a	  set	  of	  Procrustes	  
scores	  from	  all	  45	  samples	  (figure	  3.3).	  Three	  coordinates	  (along	  X,	  Y	  and	  Z	  axes)	  
determine	  the	  position	  of	  a	  landmark	  or	  semilandmark	  in	  the	  three-­‐dimensional	  
space.	  The	  Mean	  Procrustes	  Shape	  (MPS)	  is	  calculated	  using	  published	  protocols	  
(Claude,	  2008).	  The	  MPS	  serves	  as	  a	  reference	  in	  estimating	  missing	  data:	  first,	  




coordinates	  for	  a	  missing	  shape	  variable	  are	  calculated	  using	  the	  shape	  variables	  
present	  in	  both	  the	  target	  specimen	  and	  the	  reference.	  Calculation	  of	  the	  MPS	  and	  
estimation	  of	  missing	  data	  are	  completed	  using	  functions	  implemented	  in	  Geomorph	  
(Adams	  and	  Otárola-­‐Castillo,	  2013).	  
	   After	  GPA	  analyses,	  shape	  variables	  were	  the	  final	  coordinate	  data	  and	  the	  
input	  for	  Principal	  Component	  Analysis.	  No	  missing	  data	  is	  present	  in	  the	  final	  
coordinate	  data.	  
	  
ANOVA	  test	  for	  shape	  difference	  among	  locomotion	  categories	  
	  
	  	   The	  45	  samples	  were	  assigned	  to	  three	  locomotion	  categories:	  fossorial,	  
generalist,	  and	  aquatic	  (table	  2.1).	  Every	  sampled	  specimen	  has	  28	  shape	  variables	  
that	  each	  has	  three	  coordinates;	  therefore,	  the	  input	  for	  the	  ANOVA	  test	  is	  a	  matrix	  
of	  45	  rows,	  representing	  sampled	  species,	  and	  84	  columns	  representing	  all	  
coordinates.	  The	  null	  hypothesis	  is	  no	  difference	  among	  locomotion	  categories,	  
which	  is	  tested	  using	  implemented	  functions	  in	  Geomorph	  (Adams	  and	  Otárola-­‐
Castillo,	  2013).	  Geomorph	  provides	  Procrustes	  ANOVA	  analysis	  that	  uses	  Procrustes	  
distance	  as	  a	  measure	  of	  sum	  of	  squares	  (SS)	  and	  evaluates	  observed	  sum	  of	  squares	  
via	  permutation	  (Goodall	  1991).	  During	  the	  permutation,	  rows	  of	  the	  shape	  matrix	  




Phylogenetic	  signal	  test	  
	  
	  	   Phylogenetic	  signal	  was	  tested	  among	  the	  44	  extant	  species	  using	  GPA	  
coordinates.	  A	  composite	  phylogeny	  was	  compiled	  from	  Pyron	  et	  al.	  (2013)	  for	  all	  
extant	  species,	  and	  the	  tree	  file	  is	  provided	  in	  NEXUS	  format	  in	  appendix	  3.	  Shape	  
data	  of	  each	  specimen	  was	  treated	  as	  a	  single	  multidimensional	  data	  point;	  by	  
mapping	  the	  shape	  data	  on	  a	  given	  phylogeny,	  the	  tree	  length	  was	  computed	  as	  the	  
sum	  of	  square	  changes	  (Klingenberg	  and	  Gidaszewski,	  2010).	  The	  null	  hypothesis	  is	  
no	  phylogenetic	  structure	  in	  the	  dataset.	  To	  test	  that	  hypothesis,	  permutation	  is	  
performed	  by	  randomly	  swapping	  shape	  data	  of	  terminal	  taxa	  and	  estimating	  
internal	  nodes	  using	  squared-­‐change	  parsimony	  (Klingenberg	  and	  Gidaszewski,	  
2010).	  If	  there	  is	  no	  phylogenetic	  structure,	  permutation	  generated	  tree	  lengths	  
should	  not	  differ	  significantly	  from	  the	  original	  tree	  length;	  if	  phylogenetic	  signal	  is	  
strong,	  swapping	  terminals	  should	  produce	  a	  significantly	  longer	  tree	  length	  than	  
the	  original.	  The	  procedure	  is	  integrated	  in	  Geomorph	  (Adams	  and	  Otárola-­‐Castillo,	  
2013),	  and	  15	  permutation	  cycles	  were	  performed	  in	  this	  study.	  
	  





	   The	  final	  coordinates	  of	  all	  45	  samples	  were	  analyzed	  using	  PCA	  to	  identify	  
major	  shape	  variations,	  and	  to	  visualize	  the	  distribution	  of	  sampled	  species	  in	  the	  
morphospace.	  If	  the	  expansion	  and	  reduction	  of	  the	  vestibule	  is	  strongly	  related	  to	  
locomotion,	  major	  principal	  components	  are	  expected	  to	  detect	  variations	  in	  the	  
distance	  between	  curve	  0	  and	  curve	  1.	  Locomotor	  categories	  are	  also	  expected	  to	  
cluster	  in	  the	  morphospace.	  
	  
Optimization	  of	  shape	  data	  
	  
	   The	  final	  coordinates	  of	  all	  45	  samples	  were	  optimized	  on	  the	  phylogeny	  in	  
appendix	  3,	  using	  squared-­‐change	  parsimony	  (Maddison,	  1991).	  The	  analysis	  is	  
completed	  in	  MorphoJ	  (Klingenberg,	  2011)	  with	  equal	  branch	  lengths	  across	  the	  
tree.	  The	  phylogeny	  is	  rooted	  at	  Dibamus	  novaeguineae.	  In	  addition,	  reconstructed	  
shape	  coordinates	  at	  key	  internal	  nodes	  are	  extracted	  and	  included	  with	  the	  45	  
terminal	  taxa	  in	  a	  new	  PCA	  analysis	  to	  estimate	  locomotion	  preference	  for	  internal	  
nodes.	  The	  new	  PCA	  analysis	  has	  49	  samples,	  consisting	  of	  the	  44	  terminal	  species	  
and	  reconstructions	  for	  five	  key	  internal	  nodes	  (see	  figure	  3.7:	  node	  a	  is	  ancestral	  
node	  of	  Serpentes	  and	  Anguimorpha;	  node	  b	  is	  Serpentes;	  node	  c	  is	  Alethinophidia;	  
node	  d	  is	  Macrostomata;	  node	  e	  is	  Colubridea).	  	  




Table	  3.1.	  ANOVA	  statistics.	  Data	  input	  are	  Procrustes	  coordinates	  of	  all	  shape	  
variables	  (landmarks	  and	  semilandmarks).	  Abbreviations:	  df,	  degree	  of	  freedom;	  
SS.obs,	  sum	  of	  square	  in	  observations;	  MS,	  mean	  square;	  P.val,	  P-­‐value	  of	  shpae	  
difference	  among	  three	  groups.	  
	  
	   df	   SS.obs	   MS	   P.val	  
Locomotion	   2	   0.48120713	   0.24060357	   0.01	  






ANOVA	  test	  for	  shape	  difference	  among	  locomotion	  categories	  
	  
Differences	  among	  three	  categories	  were	  found	  significant	  (table	  3.1:	  P.val	  <	  
0.05)	  so	  the	  null	  hypothesis	  of	  no	  locomotion	  signal	  is	  rejected.	  Further	  
visualizations	  of	  within-­‐group	  data	  structure	  were	  provided	  in	  PCA	  analysis.	  
	  
Phylogenetic	  Signal	  Test	  
	  
Among	  the	  shape	  data	  of	  the	  44	  extant	  species,	  phylogenetic	  signal	  was	  found	  
to	  be	  non-­‐significant	  (p	  =	  0.333),	  and	  the	  null	  hypothesis	  of	  no	  phylogenetic	  
structure	  was	  not	  rejected.	  Figure	  3.4	  is	  distribution	  of	  shapes	  in	  the	  morphospace	  
overlapped	  with	  the	  phylogeny,	  which	  shows	  no	  obvious	  clustering	  based	  on	  
phylogenetic	  relatedness.	  	  
	  





Figure	  3.4.	  In	  a	  two-­‐dimensional	  morphospace	  consisting	  of	  the	  first	  two	  PCs,	  
distribution	  of	  the	  final	  coordinate	  data	  is	  overlaid	  with	  the	  phylogeny.	  Solid	  dots	  
represent	  terminal	  taxa;	  empty	  dots	  represent	  internal	  nodes.	  PC1	  accounts	  for	  44%	  




The	  PCA	  analysis	  included	  all	  45	  species,	  and	  generated	  45	  principal	  
components	  (PCs);	  the	  first	  five	  PC	  axes	  explain	  more	  than	  83	  percent	  of	  the	  total	  
shape	  variances.	  Size	  of	  the	  bony	  labyrinth	  is	  not	  the	  major	  information	  captured	  in	  
the	  main	  PCs.	  I	  performed	  multivariate	  regression	  of	  the	  first	  five	  PCs,	  using	  
centroid	  size	  as	  dependent.	  The	  analysis	  was	  performed	  in	  Morphologika	  (O’Higgins	  
and	  Jones,	  1998),	  using	  Procrustes	  coordinates	  as	  input.	  The	  result	  shows	  that	  
7.71%	  of	  total	  sample	  variance	  is	  explained	  by	  centroid	  size,	  and	  9.24%	  of	  variance	  
accounted	  for	  by	  the	  first	  five	  PCs	  is	  explained	  by	  centroid	  size.	  	  
The	  morphospaces	  are	  visualized	  in	  figure	  3.5	  and	  3.6.	  Figure	  3.5	  shows	  a	  
three-­‐dimensional	  morphospace	  illustrating	  distributions	  of	  all	  samples	  on	  the	  first	  
three	  PC	  axes.	  Figure	  3.6	  shows	  a	  two-­‐dimensional	  morphospace	  with	  data	  from	  the	  
first	  two	  PC	  axes.	  In	  both	  graphs,	  the	  generalists	  are	  recovered	  in	  the	  center	  of	  the	  
morphospace,	  meaning	  their	  vestibular	  region	  is	  close	  to	  the	  mean	  shape	  of	  all	  
samples.	  The	  generalists	  also	  mingle	  with	  both	  fossorial	  and	  aquatic	  species	  in	  both	  
morphospace	  analyses,	  indicating	  that	  the	  shift	  between	  generalized	  and	  specialized	  
locomotion	  is	  continuous	  rather	  than	  discrete.	  	  	  
Fossorial	  and	  aquatic	  taxa	  occupy	  two	  separate	  peripheral	  regions	  with	  
opposite	  PC1	  scores.	  Being	  the	  most	  important	  principal	  component,	  PC1	  describes	  
two	  major	  variances:	  the	  relative	  sizes	  of	  the	  vestibule	  and	  those	  of	  the	  anterior	  and	  
lateral	  ampullae.	  Relative	  size	  of	  the	  vestibule	  corresponds	  to	  the	  distance	  between	  







Figure	  3.5.	  A	  three-­‐dimensional	  morphospace	  showing	  the	  distribution	  of	  all	  
samples	  on	  the	  first	  three	  principal	  components.	  PC1	  accounts	  for	  44	  percent	  of	  the	  







Figure	  3.6.	  A	  two-­‐dimensional	  morphospace	  reconstructed	  with	  PC1	  and	  PC2	  





the	  lateral	  semicircular	  canal	  (curve	  0	  and	  curve	  1);	  similarly,	  relative	  size	  of	  the	  
ampulla	  region	  corresponds	  to	  the	  position	  of	  landmark	  (s0)	  that	  represents	  the	  
intersection	  of	  the	  anterior	  and	  lateral	  ampullae	  (figure	  3.6).	  	  
In	  the	  two-­‐dimensional	  morphospace	  (figure	  3.6),	  there	  is	  a	  cluster	  of	  
fossorial	  taxa	  on	  the	  negative	  axis	  of	  PC1.	  In	  the	  fossorial	  zone,	  the	  vestibule	  of	  these	  
taxa	  is	  round	  and	  large,	  so	  expanded	  that	  it	  may	  converge	  with	  the	  lateral	  
semicircular	  canal	  (e.g.,	  Uropeltis	  ceylanica	  in	  figure	  3.3A);	  in	  the	  shape	  variables,	  
the	  fossorial	  cluster	  features	  curve	  0	  and	  curve	  1	  closely	  approaching	  each	  other.	  
Also	  in	  the	  fossorial	  cluster,	  the	  anterior	  and	  lateral	  ampullae	  are	  relatively	  small;	  
consequently,	  curve	  0	  and	  1	  are	  located	  relatively	  closer	  to	  landmark	  s0	  compared	  
to	  shapes	  recovered	  with	  positive	  scores	  on	  PC1.	  Three	  aquatic	  species	  formed	  a	  
loose	  cluster	  on	  the	  positive	  end	  of	  PC1.	  	  
	  
Optimization	  of	  shape	  data	  
	  
	   Reconstructed	  shape	  coordinates	  are	  labeled	  in	  figure	  3.7,	  and	  results	  are	  
illustrated	  in	  figure	  3.8	  for	  the	  new	  PCA	  analysis	  that	  includes	  the	  five	  internal	  
nodes.	  Qualitatively,	  labyrinth	  shapes	  at	  the	  five	  internal	  nodes	  all	  are	  reconstructed	  
with	  a	  large	  vestibule	  that	  is	  located	  close	  to	  the	  lateral	  semicircular	  canal	  in	  the	  





Figure	  3.7	  Reconstructed	  shape	  coordinates	  for	  key	  internal	  nodes	  on	  a	  snaky	  
phylogeny.	  The	  composite	  phylogeny	  is	  redrawn	  from	  Yi	  and	  Norell	  (2013)	  and	  
Pyron	  et	  al.	  (2013).	  A	  dashed	  line	  is	  used	  for	  phylogenetic	  position	  of	  Platecarpus	  
coryphaeus,	  because	  this	  fossil	  taxon	  is	  not	  included	  in	  the	  reconstruction.	  Labeling	  
of	  the	  internal	  nodes:	  a.	  ancestral	  node	  of	  Serpentes	  and	  Anguimorpha,	  b.	  Serpentes,	  
c.	  Alethinophidia,	  d.	  Macrostomata,	  and	  e.	  Colubridea.	  The	  reconstructed	  shapes	  are	  




internal	  nodes	  fell	  on	  the	  negative	  side	  of	  PC1,	  with	  node_c	  and	  node_d	  located	  
closer	  to	  the	  fossorial	  zone.	  However,	  none	  of	  the	  internal	  nodes	  are	  reconstructed	  
as	  extreme	  burrowers,	  they	  fell	  within	  a	  zone	  in	  the	  morphospace	  occupied	  by	  non-­‐




Shape	  of	  the	  vestibular	  region	  as	  a	  proxy	  for	  locomotor	  style	  
	  
In	  the	  three-­‐dimensional	  and	  two-­‐dimensional	  morphospaces,	  the	  same	  
distribution	  pattern	  was	  recovered:	  clustering	  of	  locomotor	  specialists	  is	  
accompanied	  with	  extensive	  overlap	  among	  the	  three	  locomotor	  categories.	  
Although	  locomotion	  as	  a	  trait	  can	  be	  categorized	  as	  fossorial,	  generalist	  or	  aquatic,	  
locomotion	  in	  an	  individual	  taxon	  generally	  shows	  composite	  or	  broad-­‐ranging	  
states.	  As	  for	  the	  vestibular	  region,	  shape	  is	  strongly	  affected	  by	  the	  primary	  
locomotor	  style	  of	  a	  species.	  The	  more	  diverse	  the	  habitat	  utilization	  in	  a	  species,	  
the	  less	  specialized	  the	  morphology	  of	  the	  vestibular	  region.	  
Shape	  of	  the	  vestibule	  proves	  to	  be	  a	  useful	  proxy	  for	  differentiating	  among	  
extreme	  locomotor	  styles,	  i.e.,	  exclusive	  fossorial	  or	  aquatic	  species.	  First,	  results	  




vestibular	  region	  is	  mainly	  determined	  by	  locomotion	  instead	  of	  phylogeny.	  In	  
addition,	  two	  specialist	  regions	  are	  recovered	  in	  the	  three-­‐dimensional	  (figure	  3.5)	  
and	  two-­‐dimensional	  morphospaces	  (figure	  3.6).	  The	  fossorial	  zone	  includes	  11	  
species	  of	  snakes,	  lizards	  and	  amphisbaenians	  that	  occupy	  a	  morphospace	  at	  the	  
negative	  edge	  of	  PC1.	  The	  aquatic	  zone	  includes	  six	  snakes	  and	  one	  lizard	  at	  the	  
positive	  edge	  of	  PC1.	  As	  for	  the	  predictive	  power	  of	  the	  morphospace,	  if	  a	  species,	  
extant	  or	  extinct,	  demonstrates	  highly	  enlarged	  or	  reduced	  vestibule	  and	  ampullae,	  
it	  will	  most	  likely	  be	  recovered	  in	  a	  specialist	  cluster	  that	  provides	  a	  “functional	  
bracket”	  for	  estimating	  locomotor	  ecology	  in	  the	  target	  species.	  However,	  if	  a	  
species	  is	  recovered	  in	  the	  central	  overlapping	  zone,	  more	  information	  is	  needed	  to	  
infer	  its	  locomotion.	  
One	  possible	  criticism	  is	  that	  the	  PCA	  results	  and	  morphospaces	  seems	  to	  
work	  best	  with	  extreme	  specialists	  whose	  locomotion	  can	  easily	  be	  inferred	  without	  
going	  through	  geometric	  morphometric	  analysis.	  This	  is	  not	  always	  the	  case.	  For	  
instance,	  the	  limbless	  lizard	  Anniella	  pulchra	  is	  a	  small	  burrower	  (Miller,	  1944).	  
Anguis	  fragilis	  is	  also	  a	  limbless	  lizard	  and	  is	  similarly	  small	  and	  sluggish.	  Anniella	  
pulchra	  produces	  canal	  systems	  in	  dry	  and	  sandy	  substrates	  (Miller,	  1944),	  whereas	  
Anguis	  fragilis	  burrows	  into	  loose	  substrates,	  e.g.,	  loose	  soil	  or	  moss	  (Gregory,	  
1980),	  without	  specific	  records	  of	  living	  in	  underground	  tunnels.	  As	  for	  the	  
vestibular	  region,	  both	  species	  have	  a	  large	  vestibule,	  but	  the	  vestibule	  of	  Anniella	  




the	  distance	  between	  the	  vestibular	  shape	  in	  Anniella	  pulchra	  and	  Anguis	  fragilis.	  
With	  PCA	  analysis	  (figure	  3.9),	  Anniella	  pulchra	  has	  a	  more	  negative	  score	  on	  PC1,	  
whereas	  Anguis	  fragilis	  has	  a	  PC1	  score	  indistinguishable	  from	  other	  generalists.	  	  
	  
Evolution	  of	  labyrinth	  shape	  in	  snakes	  
	  
	   The	  ancestor	  of	  crown-­‐group	  Serpentes	  is	  reconstructed	  as	  a	  non-­‐aquatic	  
generalist	  (figure	  3.8:	  node	  b).	  Burrowing	  is	  reconstructed	  to	  be	  more	  likely	  for	  the	  
ancestral	  nodes	  of	  alethinophidians	  and	  macrostomatans,	  as	  the	  PC1	  scores	  of	  the	  
two	  nodes	  (figure	  3.8:	  c	  and	  d)	  are	  more	  negative	  than	  the	  other	  three	  internal	  
nodes	  (figure	  3.8:	  a,d,	  and	  e)	  in	  the	  PCA	  analysis.	  The	  “non-­‐extreme”	  reconstructions	  
of	  the	  internal	  nodes	  may	  vary	  with	  phylogenetic	  reconstruction	  methods.	  Squared-­‐
change	  parsimony	  (Maddison,	  1991)	  minimizes	  differences	  across	  the	  tree,	  which	  
may	  account	  for	  the	  “non-­‐extreme”	  reconstructions	  for	  the	  internal	  node.	  In	  future	  
studies,	  I	  will	  alternate	  optimization	  criteria	  to	  compare	  results	  of	  probabilistic	  
methods	  and	  squared-­‐change	  parsimony,	  and	  I	  will	  compare	  results	  from	  equal-­‐
branch	  lengths	  and	  branch	  lengths	  estimated	  from	  molecular	  data.	  
	   To	  resolve	  whether	  snakes	  originated	  on	  land	  or	  in	  the	  oceans,	  stem	  snakes	  
are	  indispensable	  additions	  to	  the	  current	  dataset.	  Debates	  remain	  on	  whether	  








Figure	  3.8	  Position	  of	  key	  internal	  nodes	  (a	  to	  e)	  in	  the	  two-­‐dimensional	  
morphospace	  resulted	  from	  a	  PCA	  analysis	  of	  45	  terminal	  taxa	  and	  five	  
reconstructed	  ancestral	  taxa.	  See	  text	  for	  meaning	  of	  the	  five	  internal	  nodes.	  The	  red	  
box	  illustrates	  a	  subregion	  in	  the	  morphospace	  that	  is	  occupied	  by	  non-­‐aquatic	  
fossorial	  or	  generalist	  species.	  PC1	  accounts	  for	  44	  percent	  of	  the	  total	  variance,	  and	  






Figure	  3.9.	  The	  positions	  of	  two	  small	  fossorial	  species,	  Anniella	  pulchra	  and	  Anguis	  
fragilis,	  in	  the	  two-­‐dimensional	  morphospace.	  PC1	  accounts	  for	  44	  percent	  of	  the	  




from	  the	  Middle	  East	  (see	  phylogenies	  of	  Lee	  and	  Caldwell	  (1998)	  and	  Polcyn	  et	  al.,	  
2005;	  Zaher	  and	  Scanferla,	  2012).	  Therefore,	  it	  is	  important	  to	  not	  only	  sample	  stem	  
snakes,	  but	  also	  to	  experiment	  with	  different	  phylogenetic	  hypothesis	  to	  see	  




	   Vestibular	  shape	  of	  the	  bony	  labyrinth	  is	  a	  proxy	  for	  locomotion	  in	  snakes.	  
PCA	  analyses	  built	  with	  morphometric	  data	  provide	  functional	  framework	  for	  
inferring	  the	  locomotor	  style	  of	  extant	  or	  extinct	  snakes.	  On	  the	  other	  hand,	  the	  PCA	  
analysis	  shows	  morphological	  overlap	  among	  fossorial,	  generalist	  and	  aquatic	  
locomotor	  categories,	  which	  reflects	  the	  nature	  that	  many	  snakes	  utilize	  more	  than	  
one	  locomotor	  style	  in	  their	  life	  cycle.	  This	  study	  provides	  a	  method	  to	  reconstruct	  
ancestral	  locomotor	  styles	  for	  snakes,	  and	  the	  ancestral	  node	  of	  crown-­‐group	  
Serpentes	  is	  reconstructed	  as	  non-­‐aquatic	  generalist.	  Integrating	  shape	  coordinates	  
and	  phylogeny	  enables	  reconstruction	  of	  locomotion	  for	  the	  internal	  nodes	  of	  snake	  
phylogenies.	  With	  expanded	  sampling	  that	  includes	  stem	  snakes,	  this	  alternative	  










	   Mosasaurs	  are	  extinct	  lizards	  and	  represent	  successful	  marine	  adaptations	  of	  
squamate	  reptiles	  before	  the	  Cretacesous-­‐Paleogene	  extinction	  (Russell,	  1967).	  
Comparable	  to	  the	  origin	  of	  cetaceans	  from	  land	  mammals,	  mosasaurs	  evolved	  from	  
terrestrial	  lizards,	  with	  major	  modifications	  in	  the	  body	  plan	  in	  relation	  to	  habitat	  
shift.	  Mosasaurs	  had	  flippers	  and	  flat	  tails	  to	  aid	  swimming	  and	  were	  live	  bearing	  
(Caldwell	  and	  Lee,	  2001).	  Compared	  to	  the	  postcranial	  skeleton	  of	  mosasaurs,	  less	  is	  
known	  about	  the	  adaptive	  features	  in	  the	  bony	  labyrinth	  that	  provides	  insights	  into	  
the	  shift	  of	  balance	  and	  hearing	  abilities	  in	  the	  adaption	  to	  marine	  environments.	  
Based	  on	  direct	  observations	  on	  disarticulated	  fossil	  specimens,	  Russell	  (1967)	  
briefly	  described	  the	  inner	  ear	  of	  mosasaurs	  as	  similar	  to	  varanoid	  lizards.	  With	  the	  
development	  of	  X-­‐ray	  CT	  techniques,	  a	  recent	  reconstruction	  of	  the	  vestibular	  
region	  of	  Platecarpus	  coryphaeus	  have	  invalidated	  the	  previous	  statement	  (Georgi,	  
2008),	  and	  showed	  that	  the	  semicircular	  canal	  and	  vestibule	  were	  considerably	  




	   In	  this	  dissertation	  research	  I	  CT	  scanned	  four	  mosasaur	  braincases	  to	  build	  
three-­‐dimensional	  virtual	  models	  of	  the	  bony	  labyrinth.	  However,	  due	  to	  varied	  
preservation,	  only	  one	  specimen	  (AMNH	  FR	  1645)	  provided	  high-­‐quality	  images	  
that	  enable	  building	  of	  surface	  models.	  Subsequently,	  I	  conducted	  additional	  
scanning	  on	  AMNH	  FR	  1645	  to	  optimize	  the	  scan	  quality.	  In	  the	  first	  part	  of	  this	  
chapter,	  I	  discuss	  about	  scan	  parameters	  that	  have	  proved	  to	  work	  best	  in	  fossils	  
containing	  sparse	  ultra-­‐dense	  materials	  to	  prevent	  general	  loss	  of	  resolution	  in	  most	  
areas	  of	  the	  specimen.	  
	   In	  the	  second	  part	  of	  this	  chapter,	  I	  re-­‐describe	  the	  bony	  labyrinth	  of	  
Platecarpus	  coryphaeus	  that	  was	  first	  CT	  scanned	  and	  described	  in	  Georgi	  (2008)	  
based	  on	  one	  specimen	  (AMNH	  FR	  1645).	  Platecarpus	  has	  abundant	  fossil	  records	  
from	  the	  Late	  Cretaceous	  of	  North	  America	  (Russell,	  1967),	  and	  many	  authors	  
consider	  the	  genus	  as	  a	  model	  system	  for	  understanding	  mosasaur	  paleobiology	  
(Lindgren	  et	  al.,	  2010).	  Although	  other	  mosasaur	  species	  and	  specimens	  were	  
scanned	  by	  Georgi	  (2008),	  a	  three-­‐dimensional	  virtual	  model	  was	  only	  
reconstructed	  for	  AMNH	  FR	  1645,	  reflecting	  the	  incomplete	  preservation	  of	  the	  
inner	  ear	  region	  and	  the	  difficulty	  of	  getting	  high-­‐quality	  CT	  images	  in	  other	  
mosasaur	  species.	  I	  re-­‐scanned	  AMNH	  FR	  1645	  and	  reconstructed	  the	  cochlear	  
region	  of	  that	  was	  missing	  in	  the	  model	  of	  Georgi	  (2008).	  I	  measured	  of	  the	  length	  of	  





Figure	  4.1	  Comparison	  of	  shape	  of	  semicircular	  canals	  between	  a	  mammalian	  bony	  
labyrinth	  and	  a	  squamate	  bony	  labyrinth.	  A.	  Bony	  labyrinth	  of	  Galago	  moholi,	  
resrawn	  from	  Spoor	  et	  al.	  (2002:	  figure	  1);	  B.	  Bony	  labyrint	  of	  Varanus	  indicus,	  as	  




In	  the	  third	  study	  of	  this	  chapter,	  I	  present	  a	  regression	  analysis	  using	  the	  
dimensional	  measurements,	  to	  test	  whether	  the	  bony	  labyrinth	  had	  shrunk	  in	  
proportion	  to	  the	  skull	  in	  Platecarpus	  coryphaeus	  compared	  to	  terrestrial	  varanoid	  
lizards.	  
	   In	  cetaceans,	  the	  radius	  of	  the	  semicircular	  canals	  is	  smaller	  than	  terrestrial	  
mammals,	  when	  scaled	  to	  body	  mass	  (Spoor	  et	  al.,	  2002).	  In	  the	  same	  study,	  Spoor	  
et	  al.	  (2002)	  suggested	  that	  the	  dimensional	  reduction	  of	  cetacean	  bony	  labyrinth	  
provides	  better	  balance	  in	  an	  agile-­‐swimming	  marine	  lifestyle.	  I	  hypothesize	  that	  
when	  compared	  to	  terrestrial	  lizards,	  Platecarpus	  coryphaeus	  has	  a	  similar	  size	  
reduction	  of	  the	  bony	  labyrinth	  to	  that	  in	  cetacean	  mammals.	  However,	  the	  methods	  
in	  Spoor	  et	  al.	  (2002)	  are	  not	  ideal	  for	  comparing	  mosasaurs	  to	  other	  squamates,	  
because	  their	  semicircular	  canals	  rarely	  approach	  a	  circle	  (figure	  4.1).	  In	  this	  study,	  I	  
provide	  a	  novel	  method	  to	  scale	  the	  length	  of	  the	  semicircular	  canals	  to	  the	  length	  of	  
the	  skull.	  
	  
MATERIALS	  AND	  METHODS	  
	  
	   I	  scanned	  three	  mosasaur	  specimens	  in	  this	  study:	  AMNH	  FR	  1487	  
(Platecarpus	  curtirostris),	  AMNH	  FR	  1566	  (Platecarpus	  coryphaeus),	  and	  AMNH	  FR	  




v|tome|x	  240	  kv	  tube,	  using	  two	  scan	  strategies:	  the	  high-­‐voltage	  strategy	  and	  the	  
high-­‐current	  strategy.	  
	  
CT	  scanning	  and	  quality	  improving	  
	  
	   Given	  the	  same	  order	  of	  magnification,	  quality	  of	  X-­‐ray	  images	  depends	  on	  
the	  energy	  of	  X-­‐ray.	  Because	  of	  density	  heterogeneity	  of	  fossils,	  an	  X-­‐ray	  beam	  
penetrates	  lower-­‐density	  materials	  in	  a	  sample,	  and	  is	  blocked	  by	  high-­‐density	  
materials.	  In	  the	  resulting	  image,	  lower-­‐density	  contents	  appear	  dark,	  whereas	  high-­‐
density	  contents	  appear	  bright.	  For	  fossils	  whose	  density	  is	  much	  higher	  than	  air	  
and	  skeletons	  of	  recent	  species,	  it	  is	  a	  general	  strategy	  to	  scan	  with	  high-­‐energy	  X-­‐
ray	  beams.	  However,	  fossil	  mosasaurs	  scanned	  in	  this	  study	  has	  a	  mysterious	  high-­‐
density	  region	  near	  the	  vestibular	  region	  on	  both	  sides	  of	  the	  skull	  (figures	  4.2	  and	  
4.3),	  therefore,	  the	  density	  profile	  of	  these	  fossils	  are	  more	  skewed	  to	  the	  higher	  
density	  end.	  In	  this	  case,	  it	  is	  reasonable	  to	  increase	  the	  energy	  of	  the	  X-­‐ray	  beam	  to	  
allow	  more	  X-­‐ray	  to	  pass	  through	  the	  specimen.	  On	  the	  other	  hand,	  there	  is	  a	  trade-­‐
off	  between	  voltage	  and	  current	  in	  the	  energy	  of	  an	  X-­‐ray	  beam,	  which	  will	  produce	  
different	  scan	  results	  for	  fossil	  specimens	  with	  extremely	  high-­‐density	  regions.	  
	   The	  trade-­‐off	  is,	  when	  using	  a	  high	  voltage,	  X-­‐ray	  can	  better	  penetrate	  the	  





Figure	  4.2.	  Comparison	  of	  the	  image	  qualities	  using	  different	  scan	  parameters;	  
specimen	  shown	  here	  is	  AMNH	  FR	  1645.	  Arrows	  point	  to	  the	  highest	  density	  regions	  
in	  the	  specimen,	  and	  the	  red	  boxes	  surround	  area	  of	  average	  density	  in	  the	  
specimen.	  A.	  An	  image	  from	  a	  high-­‐current	  scan;	  B.	  An	  image	  from	  a	  high-­‐voltage	  




	   	  
Figure	  4.3.	  Comparison	  of	  the	  image	  qualities	  using	  different	  scan	  parameters.	  
Specimen	  shown	  here	  is	  AMNH	  FR	  1566.	  Arrows	  point	  to	  the	  highest	  density	  
regions	  in	  the	  specimen.	  A.	  An	  image	  from	  a	  high-­‐current	  scan;	  B.	  An	  image	  from	  a	  




lower-­‐density	  regions,	  because	  a	  large	  portion	  of	  the	  material	  is	  penetrated,	  leaving	  
little	  information	  to	  distinguish	  the	  density	  variations	  at	  the	  lower	  end.	  If	  a	  lower	  
the	  voltage	  is	  used,	  one	  can	  gain	  resolution	  at	  most	  regions	  of	  the	  specimen,	  but	  the	  
X-­‐ray	  may	  not	  be	  powerful	  enough	  to	  penetrate	  the	  whole	  specimen.	  
	   Preliminary	  scans	  of	  the	  three	  specimens	  show	  that	  the	  semicircular	  canals	  
are	  filled	  with	  high-­‐density	  rock	  matrix,	  therefore,	  the	  canals	  have	  higher	  average	  
density	  than	  most	  of	  the	  braincase.	  A	  problem	  is,	  the	  mysterious	  high-­‐density	  
material	  in	  the	  vestibule	  region	  appears	  so	  bright	  in	  the	  resulting	  images	  (figure	  4.2:	  
arrows)	  that	  it	  blurs	  the	  surrounding	  vestibule	  and	  cochlea	  of	  the	  bony	  labyrinth.	  To	  
better	  extract	  information	  in	  the	  labyrinth	  region,	  which	  is	  medium-­‐to-­‐high	  in	  the	  
density	  profile,	  I	  used	  a	  high-­‐current	  strategy	  instead:	  first,	  decrease	  the	  voltage	  by	  
30	  kv;	  then,	  to	  compensate	  for	  the	  loss	  of	  power	  of	  the	  X-­‐ray,	  I	  increase	  the	  current	  
by	  about	  150	  kv.	  Scan	  parameters	  are	  provided	  in	  appendix	  4.	  Comparisons	  of	  
image	  quality	  from	  the	  high-­‐voltage	  and	  high-­‐current	  scans	  are	  illustrated	  in	  figures	  
4.2	  and	  4.3,	  and	  are	  discussed	  in	  in	  the	  results.	  
	  





	   Jones	  and	  Spells	  (1963)	  suggested	  a	  linear	  relationship	  between	  the	  
logarithm	  of	  radius	  of	  semicircular	  canals	  (R,	  see	  figure	  4.1A)	  and	  body	  mass	  (m),	  
from	  which	  they	  deducted	  the	  following	  equation:	  	  
log10 100R =0.0761 ±0.0402 log10m +2.3797	  
	   Therefore,	  the	  logarithm	  of	  R	  is	  linear	  to	  the	  logarithm	  of	  m:	  
log𝑅 ∝ log𝑚	  
	   R	  is	  hard	  to	  measure	  in	  squamates,	  as	  the	  semicircular	  canals	  are	  not	  circular	  
in	  shape	  (figure	  4.1B).	  Because	  length	  of	  a	  circle	  (Lsc)	  is	  linear	  to	  𝑅!,	  the	  logarithm	  
of	  Lsc	  is	  linear	  to	  that	  of	  R:	  
log 𝐿𝑠𝑐 ∝
1
2 log𝑅 ∝ log𝑚	  
	   Suppose	  the	  density	  of	  vertebrate	  animals	  is	  similar,	  then	  body	  mass	  is	  
proportional	  to	  body	  volume.	  Consider	  the	  body	  of	  vertebrates	  as	  a	  cuboid,	  the	  body	  
volume	  is	  a	  product	  of	  the	  length	  (Lb),	  width	  (Wb)	  and	  height	  (Hb)	  of	  the	  body.	  
Because	  body	  mass	  is	  proportional	  to	  body	  volume	  and	  proportional	  to	  the	  body	  
length	  tripled,	  logarithm	  of	  m	  is	  linear	  to	  logarithm	  of	  body	  dimensions:	  
log𝑚 ∝ 3 log 𝐿𝑏 ∝ 3 log𝑊𝑏 ∝ 3 log𝐻𝑏	  




log 𝐿𝑠𝑐 ∝ log 𝐿𝑏	  
	   The	  last	  formula	  indicates	  that	  when	  lacking	  body	  mass	  estimation,	  a	  linear	  
relationship	  is	  present	  between	  the	  logarithm	  of	  semicircular	  canal	  length	  (Lsc)	  and	  
body	  length	  (Lb).	  In	  this	  study,	  I	  have	  used	  an	  additional	  presumption:	  body	  length	  
(Lb)	  is	  proportional	  to	  skull	  length	  (Lsk),	  therefore,	  the	  formula	  used	  in	  this	  study	  is	  
as	  following:	  
log 𝐿𝑠𝑐 ∝ log 𝐿𝑠𝑘	  
	   Based	  on	  the	  linear	  relationship	  between	  the	  logarithm	  of	  radius	  of	  
semicircular	  canals	  and	  that	  of	  body	  mass,	  Spoor	  et	  al.	  (2002)	  found	  that	  marine	  
cetaceans	  had	  significantly	  smaller	  curvature	  radius	  (R)	  of	  the	  semicircular	  canals,	  
as	  an	  adaptation	  to	  marine	  environments.	  As	  for	  mosasaurs,	  similar	  adaptive	  traits	  
may	  also	  be	  detected	  in	  the	  vestibular	  region	  of	  the	  bony	  labyrinth.	  According	  to	  the	  
hypothesized	  linear	  relationship	  between	  length	  of	  the	  semicircular	  canals	  (Lsc)	  and	  
length	  of	  the	  skull	  (Lsk),	  I	  sampled	  Platecarpus	  coryphaeus	  and	  four	  species	  of	  
Varanus	  for	  both	  Lsc	  and	  Lsk,	  and	  used	  linear	  regression	  to	  test	  that	  Platecarpus	  
coryphaeus	  has	  shorter	  semicircular	  canals	  than	  that	  in	  Varanus,	  when	  scaled	  with	  
skull	  length.	  
	   Species	  sampling	  is	  listed	  in	  appendix	  5.	  Length	  of	  the	  semicircular	  canals	  
(Lsc)	  was	  measured	  using	  three-­‐dimensional	  lines	  fitted	  to	  the	  distal	  surface	  of	  









length	  measurement	  starts	  at	  the	  midpoint	  of	  the	  common	  crus,	  and	  ends	  at	  the	  
suture	  between	  the	  anterior	  canal	  and	  anterior	  ampulla.	  For	  the	  posterior	  
semicircular	  canal,	  the	  length	  measurement	  starts	  at	  the	  midpoint	  of	  the	  common	  
crus,	  and	  ends	  at	  the	  suture	  between	  the	  posterior	  canal	  and	  posterior	  ampulla.	  For	  
the	  lateral	  semicircular	  canal,	  the	  length	  measurement	  starts	  at	  the	  suture	  between	  
the	  canal	  and	  lateral	  ampulla,	  and	  ends	  at	  the	  intersect	  between	  the	  lateral	  and	  
posterior	  semicircular	  canal.	  For	  extant	  specimens,	  length	  of	  skull	  (Lsk)	  is	  defined	  as	  
the	  distance	  between	  the	  tip	  of	  the	  premaxilla	  and	  the	  posterior	  margin	  of	  the	  
parietal	  along	  the	  sagittal	  plane,	  and	  was	  measured	  on	  three-­‐dimensional	  virtual	  
models	  using	  VG	  Studio	  Max	  2.0.	  For	  AMNH	  FR	  1645,	  length	  of	  skull	  is	  estimated	  
from	  length	  of	  exoccipital	  process,	  with	  the	  presumption	  that	  length	  of	  skull	  length	  
is	  proportional	  to	  that	  of	  exoccipital	  length.	  First,	  Length	  of	  the	  exoccipital	  process	  
and	  that	  of	  the	  skull	  were	  measured	  in	  the	  four	  Varanus	  species;	  then	  length	  of	  skull	  
was	  regressed	  to	  length	  of	  exoccipital	  process	  in	  Varanus	  species;	  the	  last	  step	  is	  to	  
estimate	  length	  of	  skull	  in	  Platecarpus	  coryphaeus	  as	  linear	  to	  length	  of	  its	  







CT	  scanning	  and	  quality	  improving	  
	  
	   Compared	  to	  high-­‐voltage	  scanning	  (figure	  4.2B;	  figure	  4.3B),	  CT	  scanning	  
with	  high	  current	  has	  yielded	  better-­‐quality	  images	  (figure	  4.2A;	  figure	  4.3A).	  The	  
region	  of	  extreme-­‐density	  materials	  (indicated	  by	  arrows)	  and	  the	  region	  of	  average	  
density	  (indicated	  by	  rectangles)	  both	  had	  better	  results	  from	  high-­‐current	  than	  
high-­‐voltage	  scanning.	  In	  image	  A	  of	  figure	  4.2,	  the	  vestibule	  of	  AMNH	  FR	  1645	  is	  
defined	  by	  a	  clear	  margin,	  whereas	  in	  image	  B	  the	  margin	  is	  blurry	  from	  the	  
adjacent	  extreme-­‐density	  materials.	  Similar	  results	  are	  shown	  in	  figure	  4.3	  for	  
AMNH	  FR	  1566.	  The	  high-­‐voltage	  scanning	  (figure	  4.3B)	  has	  gained	  more	  details	  in	  
the	  ultra-­‐bright,	  extreme-­‐density	  material	  (indicated	  by	  red	  arrow),	  yet	  it	  only	  has	  
medium	  resolution	  for	  the	  fossilized	  braincase.	  As	  a	  comparison,	  the	  high-­‐current	  
scanning	  (figure	  4.3A)	  extracted	  more	  information	  for	  the	  braincase.	  
	   The	  bony	  labyrinth	  of	  Platecarpus	  coryphaeus	  is	  reconstructed	  in	  figures	  4.5	  
and	  4.6.	  This	  reconstruction	  shows	  that	  cochlear	  region	  is	  well	  developed	  in	  the	  
bony	  labyrinth	  of	  AMNH	  FR	  1645	  (figure	  4.6).	  Proportionally,	  size	  of	  the	  cochlear	  
region	  relative	  to	  the	  whole	  bony	  labyrinth	  resembles	  more	  of	  Varanus	  indicus	  than	  
that	  of	  the	  marine	  snake	  Laticauda	  semifasciata.	  In	  addition,	  unique	  features	  of	  
Platecarpus	  coryphaeus	  in	  the	  bony	  labyrinth	  include	  round	  semicircular	  canals,	  a	  
large	  angle	  between	  the	  anterior	  and	  posterior	  semicircular	  canals,	  and	  a	  clearly	  





Figure	  4.5.	  Photograph	  of	  the	  braincase	  of	  AMNH	  FR	  1645	  and	  X-­‐ray	  CT	  
recosntructions	  of	  the	  briancase	  and	  bony	  labyrinth.	  A.	  skull	  in	  dorsal	  view;	  B.	  skull	  
in	  posterior	  view;	  C.	  virtual	  model	  of	  the	  braincase	  in	  A.	  The	  fossilized	  skeletons	  are	  
rendered	  transparent	  to	  highlight	  the	  bony	  labyrinths	  on	  both	  sides	  of	  the	  skull.	  D.	  







Figure	  4.6.	  Reconstructed	  bony	  labyrinth	  of	  Platecarpus	  coryphaeus,	  showing	  the	  
cochlea	  compared	  to	  Varanus	  indicus	  and	  Laticauda	  colubrina	  (pointed	  by	  red	  
arrows).	  A.	  reconstructed	  left	  bony	  labyrinth	  in	  Georgi	  (2008:	  figure	  3);	  B.	  –	  D.	  
reconstructed	  right	  bony	  labyrinth	  of	  Platecarpus	  coryphaeus,	  Varanus	  incidus	  and	  





In	  all	  three	  specimens	  scanned	  in	  this	  study,	  regions	  of	  ultra-­‐high	  density	  
were	  found	  bilaterally	  in	  the	  skull.	  Hardly	  any	  detail	  was	  available	  for	  the	  internal	  
structures	  of	  the	  high-­‐density	  regions,	  because	  they	  appear	  ultra	  bright	  in	  the	  CT	  
images.	  It	  is	  unlikely	  that	  these	  are	  fossilized	  otoliths	  for	  two	  reasons:	  first,	  density	  
difference	  between	  the	  mysterious	  regions	  and	  the	  surrounding	  braincase	  is	  much	  
larger	  than	  what	  has	  been	  observed	  in	  recent	  skeleton	  of	  squamates,	  including	  
Varanus	  indicus.	  Second,	  these	  ultra-­‐high	  density	  materials	  were	  also	  found	  in	  areas	  
independent	  from	  the	  bony	  labyrinth,	  e.g.,	  inside	  the	  basisphenoid	  of	  AMNH	  FR	  
1566	  (figure	  4.3).	  Therefore,	  the	  ultra-­‐dense	  materials	  are	  possibly	  random	  
mineralization	  precipitated	  between	  bone	  sutures	  during	  fossilization.	  
	  
Mosasaur	  Vs.	  varanoid	  lizard:	  relative	  length	  of	  semicircular	  canals	  
	  
	   Measurements	  of	  the	  semicircular	  canal	  length	  and	  skull	  length	  are	  shown	  in	  
figure	  4.4	  and	  listed	  in	  appendix	  5.	  The	  measurements	  were	  first	  log-­‐transformed,	  
then	  analyzed	  using	  a	  linear	  regression	  model.	  Figure	  4.7	  shows	  linear	  regression	  
results	  for	  the	  anterior	  semicircular	  canal.	  Based	  on	  a	  Student’s	  t-­‐distribution	  
(normal	  distribution),	  95%	  confidence	  interval	  for	  observations	  is	  labeled	  as	  upper	  
and	  lower	  bounds	  (dashed	  line).	  The	  result	  shows	  that	  the	  observed	  length	  of	  the	  




predicted	  by	  the	  linear	  model,	  i.e.,	  the	  semicircular	  canal	  is	  not	  significantly	  shorter	  
in	  Platecarpus	  coryphaeus	  than	  in	  Varanus.	  Same	  results	  were	  found	  for	  the	  lateral	  




Despite	  the	  debates	  on	  the	  phylogenetic	  position	  of	  mosasaurs	  (Gauthier	  et	  
al.,	  2012;	  Pyron	  et	  al.,	  2013;	  Yi	  and	  Norell,	  2013),	  semiaquatic	  varanoid	  lizards	  may	  
be	  the	  closest	  living	  represents	  of	  mosasaurs	  concerning	  body	  plan.	  Comparing	  the	  
vestibular	  region	  of	  Platecarpus	  coryphaeus	  to	  Varanus	  has	  revealed	  adaptive	  
features	  different	  from	  that	  observed	  in	  cetacean	  mammals.	  Specifically,	  the	  
dimension	  of	  semicircular	  canals	  is	  not	  significantly	  changed	  in	  mosasaurs,	  when	  
scaled	  with	  body	  length.	  Instead,	  evolving	  to	  an	  exclusively	  aquatic	  and	  agile	  
swimming	  lifestyle	  had	  a	  great	  impact	  on	  the	  shape	  of	  the	  vestibule	  and	  semicircular	  
canals.	  According	  to	  the	  geometric	  morphometric	  analysis	  in	  chapter	  three,	  
Platecarpus	  coryphaeus	  groups	  with	  marine	  snakes	  in	  the	  first	  principal	  component,	  
but	  occupies	  a	  distinct	  position	  in	  the	  morphospace	  (figure	  4.10),	  because	  of	  a	  
unique	  morphological	  combination	  of	  small	  vestibule	  and	  small	  ampullae.	  
Comparing	  to	  the	  transition	  from	  land	  mammals	  to	  cetaceans,	  transition	  from	  






Figure	  4.7.	  Linear	  regression	  of	  length	  of	  the	  anterior	  semicircular	  canal	  based	  on	  
length	  of	  skull.	  Logarithms	  of	  the	  original	  measurements	  were	  used.	  Dashed	  line	  






Figure	  4.8.	  Linear	  regression	  of	  length	  of	  the	  lateral	  semicircular	  canal	  based	  on	  
length	  of	  skull.	  Logarithms	  of	  the	  original	  measurements	  were	  used.	  Dashed	  line	  






Figure	  4.9.	  Linear	  regression	  of	  length	  of	  the	  posterior	  semicircular	  canal	  based	  on	  
length	  of	  skull.	  Logarithms	  of	  the	  original	  measurements	  were	  used.	  Dashed	  line	  




vestibular	  region	  of	  the	  bony	  labyrinths,	  which	  affected	  the	  geometric	  properties	  
rather	  than	  dimensional	  properties	  of	  the	  balance	  apparatus.	  
As	  for	  the	  cochlear	  region	  of	  the	  bony	  labyrinth,	  Platecarpus	  coryphaeus	  
retain	  a	  large	  cochlea	  compared	  to	  extant	  marine	  snakes.	  The	  cochlea	  is	  the	  major	  
hearing	  apparatus	  of	  vertebrates	  (Wever,	  1978).	  Therefore,	  this	  study	  indicates	  a	  
relatively	  good	  hearing	  ability	  in	  Platecarpus	  coryphaeus.	  
	  
CONCLUSION	  
	   	  
	   As	  the	  only	  limbed	  squamates	  adapted	  to	  a	  fully	  marine	  lifestyle,	  the	  small	  
vestibule	  of	  mosasaurs	  supports	  them	  as	  good	  swimmers.	  Compared	  to	  marine	  
mammals,	  aquatic	  lifestyle	  affected	  geometric	  properties	  of	  the	  bony	  labyrinth	  of	  
Platecarpus	  coryphaeus,	  rather	  than	  relative	  dimension	  to	  body	  length.	  Platecarpus	  
coryphaeus	  also	  retained	  good	  hearing	  ability,	  estimated	  from	  the	  relatively	  large	  
cochlea	  in	  comparison	  to	  modern	  marine	  snakes.	  Although	  reconstruction	  of	  the	  
cochlea	  in	  mosasaur	  fossils	  often	  suffers	  from	  the	  presence	  of	  ultra-­‐dense	  minerals,	  
the	  quality	  of	  scans	  is	  greatly	  improved	  using	  a	  combination	  of	  high	  current	  and	  





Figure	  4.10.	  Two	  dimensional	  morphospace	  showing	  the	  position	  of	  Platecarpus	  
coryphaeus	  and	  marine	  snakes	  (Laticauda	  colubrina,	  Laticauda	  semifaciata,	  





NEW	  MATERIALS	  OF	  ESTESIA	  MONGOLIENSIS	  (SQUAMATA:	  ANGUIMORPHA)	  AND	  




Estesia	  mongoliensis	  is	  the	  oldest	  fossil	  squamate	  with	  dental	  grooves	  
comparable	  to	  venom	  grooves	  in	  extant	  lizards.	  Squamate	  reptiles,	  commonly	  
known	  as	  lizards,	  snakes,	  and	  amphisbaenians,	  are	  highly	  diverse	  in	  predation	  and	  
defense	  strategies,	  including	  venom	  use	  in	  snakes	  and	  lizards.	  In	  snakes,	  venom-­‐
delivering	  marginal	  teeth	  vary	  from	  large,	  highly	  specialized	  hollow	  fangs	  in	  vipers	  
and	  elapids,	  to	  regular-­‐sized	  teeth	  with	  shallow	  venom	  grooves	  in	  rear-­‐fanged	  
snakes.	  In	  extant	  lizards,	  only	  members	  in	  the	  genus	  Heloderma	  have	  grooved	  
marginal	  teeth	  used	  for	  venom	  delivery.	  Extant	  Heloderma	  is	  low	  in	  diversity	  and	  
restricted	  in	  geographic	  distribution:	  Heloderma	  suspectum	  is	  endemic	  to	  
southwestern	  United	  States	  and	  northern	  Sonora,	  Mexico;	  Heloderma	  horridum	  is	  
found	  in	  Mexico	  from	  southern	  Sonora	  into	  Guatemala	  (Uetz,	  2014).	  In	  contrast,	  
fossil	  monstersaurs	  (Norell	  and	  Gao,	  1997),	  phylogenetically	  allied	  to	  Heloderma,	  




(Hoffstetter,	  1957),	  and	  Asia	  (Norell	  et	  al.,	  1992;	  Norell	  and	  Gao,	  1997;	  Conrad	  et	  al.,	  
2011b).	  	  
Consisting	  of	  extant	  Heloderma	  and	  stem	  taxa	  (Norell	  and	  Gao,	  1997),	  the	  
clade	  Monstersauria	  (sensu	  Conrad	  et	  al.,	  2011a)	  is	  a	  group	  of	  mostly	  large	  and	  
carnivorous	  anguimorph	  lizards.	  Monstersaurs	  differ	  from	  other	  anguimorph	  
lizards	  in	  the	  possession	  of	  venom	  grooves	  on	  their	  marginal	  teeth	  and	  thick	  
mound-­‐shaped	  osteoderms	  fused	  to	  the	  skull.	  In	  extant	  Heloderma,	  venom	  grooves	  
are	  specialized	  dental	  grooves	  that	  extend	  from	  the	  root	  of	  a	  tooth	  to	  its	  tip,	  and	  are	  
used	  for	  venom	  delivery.	  In	  fossil	  monstersaurs,	  venom	  grooves	  are	  shallower	  than	  
the	  extant	  form,	  and	  demonstrate	  considerable	  morphological	  variations	  along	  the	  
evolutionary	  path	  of	  the	  clade.	  	  
In	  North	  America,	  the	  fossil	  record	  of	  monstersaurs	  dates	  back	  to	  the	  Late	  
Cretaceous.	  In	  the	  Cenozoic,	  fossil	  monstersaurs	  have	  been	  found	  in	  the	  Oligocene	  
and	  Miocene.	  Fragmentary	  materials	  are	  known	  from	  Nevada	  (Brattstrom,	  1954),	  
the	  Pleistocene	  of	  southern	  California	  (Gensler,	  2001),	  and	  the	  Mio-­‐Pliocene	  of	  
Tennessee	  (Mead	  et	  al.,	  2012).	  Articulated	  skulls	  are	  known	  in	  Heloderma	  texana	  
from	  the	  Miocene	  of	  Texas	  (Stevens,	  1977):	  the	  grooved	  marginal	  teeth	  and	  
thickened	  osteoderms	  of	  this	  taxon	  closely	  resemble	  those	  in	  extant	  Heloderma.	  Also	  
represented	  by	  skull	  materials	  (isolated),	  Lowesaurus	  matthewi	  is	  known	  from	  the	  
Oligocene	  to	  the	  Miocene	  of	  Colorado	  and	  Nebraska	  (Gilmore,	  1928;	  Yatkola,	  1976;	  




in	  the	  following	  phylogenetic	  analysis	  of	  the	  Monstersauria.	  In	  addition,	  I	  have	  
included	  an	  taxon	  from	  the	  Miocene	  of	  Florida	  (UF206579;	  Bhullar	  and	  Smith,	  2008)	  
that	  is	  yet	  to	  be	  named,	  but	  has	  grooved	  teeth	  resembling	  those	  of	  extant	  Heloderma.	  	  
Mesozoic	  records	  of	  monstersaurs	  in	  North	  America	  include	  Palaeosaniwa	  
canadensis	  (Gilmore,	  1928;	  Estes,	  1983;	  Balsai,	  2001),	  Paraderma	  bogerti	  (Estes,	  
1964),	  and	  Primaderma	  nessovi	  (Nydam,	  2000).	  Parasaniwa	  wyomingensis	  (Gilmore,	  
1928;	  Estes,	  1983)	  was	  also	  found	  to	  be	  a	  basal	  monstersaur	  by	  Conrad	  et	  al.	  
(2011b).	  Among	  the	  four	  taxa,	  only	  Paraderma	  is	  suggested	  to	  bear	  dental	  “venom	  
grooves”	  (Gao	  and	  Fox,	  1996).	  	  
In	  Europe,	  Eurheloderma	  gallicum	  is	  a	  monstersaur	  from	  the	  Late	  
Eocene/Early	  Oligocene	  beds	  of	  France	  (Hoffstetter,	  1957).	  Eurheloderma	  gallicum	  
is	  known	  to	  have	  grooved	  marginal	  teeth,	  but	  a	  more	  detailed	  description	  is	  needed	  
for	  the	  anatomy	  of	  the	  tooth	  grooves	  in	  a	  comparative	  aspect.	  In	  Asia,	  fossil	  
monstersaurs	  are	  known	  from	  several	  localities	  in	  the	  Upper	  Cretaceous	  of	  the	  
Mongolian	  Gobi	  Desert	  (Gao	  and	  Norell,	  2000).	  Gobiderma	  pulchrum	  is	  a	  large	  
monstersaur	  found	  in	  the	  Gobi	  Desert	  (Borsuk-­‐Bialynicka,	  1984;	  Gao	  and	  Norell	  
2000;	  Conrad	  et	  al.,	  2011b);	  it	  has	  mound-­‐shaped	  osteoderms	  fused	  to	  the	  skull,	  but	  
lacks	  grooved	  teeth.	  Gobiderma	  pulchrum	  has	  been	  assigned	  to	  various	  anguimorph	  
lineages	  by	  different	  authors	  (Borsuk-­‐Bialynicka,	  1984;	  Pregill	  et	  al.,	  1986),	  but	  
according	  to	  a	  recent	  analysis	  incorporating	  several	  new	  specimens	  (Conrad	  et	  al.,	  










Figure	  5.1.	  Two	  possible	  phylogenetic	  positions	  for	  Estesia	  mongoliensis	  suggested	  




Also	  found	  in	  the	  Gobi	  Desert,	  Estesia	  mongoliensis	  is	  the	  largest	  monstersaur	  
known	  to	  date;	  skull	  length	  of	  its	  holotype	  reaches	  150	  mm	  (Norell	  et	  al.,	  1992;	  
Norell	  and	  Gao,	  1997).	  More	  interestingly,	  it	  has	  grooved	  teeth,	  but	  has	  no	  
compound	  osteoderms,	  a	  structure	  that	  seems	  to	  have	  evolved	  early	  in	  the	  
monstersaurian	  lineage.	  The	  combination	  of	  highly	  derived	  and	  possibly	  primitive	  
monstersaurian	  features	  has	  generated	  discussions	  on	  the	  phylogenetic	  position	  of	  
Estesia	  mongoliensis.	  Norell	  et	  al.	  (1992)	  described	  Estesia	  mongoliensis	  as	  the	  sister	  
group	  to	  Lanthanotus	  and	  Varanidae	  (figure	  5.1).	  Norell	  and	  Gao	  (1997)	  included	  
new	  braincase	  characters	  coded	  for	  Estesia	  mongoliensis,	  and	  found	  it	  more	  closely	  
related	  to	  Heloderma.	  Norell	  and	  Gao	  (1997)	  did	  note,	  however,	  that	  Estesia	  
mongoliensis	  groups	  with	  Varanidae	  in	  a	  tree	  only	  two	  steps	  longer	  than	  the	  most	  
parsimonious	  tree.	  Several	  subsequent	  studies	  generally	  found	  Estesia	  mongoliensis	  
as	  a	  monstersaur	  (Conrad,	  2008;	  Conrad	  et	  al.,	  2011a,	  2011b;	  Nydam,	  2000),	  
although	  Yi	  and	  Norell	  (2010)	  reported	  that	  Estesia	  mongoliensis	  grouped	  with	  
varanoids.	  	  
In	  this	  study,	  I	  performed	  a	  new	  phylogenetic	  analysis	  of	  Estesia	  mongoliensis	  
in	  a	  total	  evidence	  approach.	  The	  combined	  data	  matrix	  consists	  of	  an	  updated	  
morphological	  matrix	  coded	  for	  extant	  and	  extinct	  taxa,	  and	  a	  molecular	  matrix	  
coded	  for	  extant	  taxa.	  In	  the	  updated	  morphological	  matrix,	  I	  have	  selected	  
characters	  from	  previous	  studies	  concerning	  monstersaurian	  phylogeny:	  Conrad	  et	  




included	  new	  characters	  developed	  from	  observations	  of	  a	  new,	  three-­‐
dimensionally	  preserved	  skull	  of	  Estesia	  mongoliensis	  (IGM	  3/196).	  With	  the	  new	  
phylogeny,	  my	  major	  focuses	  are:	  evaluating	  the	  monstersaurian	  affinity	  of	  Estesia	  
mongoliensis,	  and	  discussing	  the	  evolution	  of	  venom	  grooves	  in	  the	  Monstersauria.	  
	   The	  new	  specimens	  were	  discovered	  from	  the	  Ukhha	  Tolgod	  locality	  in	  the	  
Gobi	  Desert	  of	  Mongolia.	  Ukhha	  Tolgod	  was	  a	  drainage	  basin	  populated	  by	  stabile	  
sandstones	  and	  ephemeral	  ponds,	  or	  small	  lakes,	  during	  the	  Late	  Cretaceous.	  The	  
fossil	  bearing	  beds	  are	  pale	  orange	  alluvial	  fans	  formed	  by	  water-­‐induced	  collapse	  of	  
eolian	  dunes	  (Dingus	  et	  al.,	  2008).	  Paleoclimatic	  indications	  suggest	  an	  arid	  habitat	  
(Montanari	  et	  al.,	  2013),	  similar	  to	  that	  of	  extant	  Heloderma	  suspectum	  (the	  Gila	  
monster).	  Ukhha	  Tolgod	  has	  produced	  abundant	  fossil	  lizards	  (Gao	  and	  Norell,	  
2000)	  including	  members	  of	  Iguanomorpha,	  Gekkonomorpha,	  Scincomorpha,	  and	  
Anguimorpha.	  This	  study	  provides	  the	  first	  detailed	  descriptions	  of	  Estesia	  
mongoliensis	  specimens	  from	  Ukhha	  Tolgod	  as	  previously	  described	  specimens	  
were	  from	  Khulsan	  (Upper	  Cretaceous	  Barun	  Goyot	  Formation;	  Norell	  et	  al.,	  1992),	  
Khermeen	  Tsav	  (Upper	  Cretaceous	  Barun	  Goyot	  Formation;	  Norell	  and	  Gao,	  1997),	  
and	  Bayn	  Dzak	  (Upper	  Cretaceous	  Djadokhta	  Formation;	  Norell	  and	  Gao,	  1997)	  in	  







SQUAMATA	  OPPEL,	  1811	  
ANGUIMORPHA	  FÜRBRINGER	  1900	  
MONSTERSAURIA	  NORELL	  AND	  GAO,	  1997	  
Estesia	  mongoliensis	  Norell	  et	  al.,	  1992	  
	  
HOLOTYPE:	  IGM	  3/14,	  a	  skull	  with	  associated	  mandible.	  
TYPE	  LOCALITY	  AND	  HORIZON:	  Lizard	  Hill,	  Khulsan,	  Mongolia	  (43°29ʹ′19ʺ″N,	  
101°08ʹ′44ʺ″E);	  Upper	  Cretaceous	  Barun	  Goyot	  Formation.	  	  
NEWLY	  REFERRED	  SPECIMENS:	  IGM	  3/196,	  a	  skull	  with	  associated	  mandible,	  
preserved	  three-­‐dimensionally;	  IGM	  3/760,	  partial	  axial	  skeletons	  including	  dorsal	  
vertebrae	  with	  articulating	  ribs	  and	  an	  incomplete	  left	  forelimb.	  Both	  specimens	  
were	  collected	  from	  the	  Upper	  Cretaceous	  Djadokhta	  Formation	  at	  Ukhha	  Tolgod,	  
Mongolia.	  
REVISED	  DIAGNOSIS:	  A	  monstersaurian	  lizard	  differing	  from	  other	  members	  of	  
the	  clade	  in	  the	  following	  character	  states	  ([character	  no.]-­‐[state	  no.]):	  absence	  of	  




(9-­‐0);	  apex	  of	  the	  nasal	  process	  of	  the	  maxilla	  positioned	  posterior	  to	  midpoint	  of	  
the	  maxilla	  along	  the	  lateral	  margin	  (26-­‐1);	  nasal	  process	  of	  the	  maxilla	  weakly	  
inclined	  in	  lateral	  view,	  with	  the	  posterior	  border	  of	  the	  naris	  not	  distinct	  from	  the	  
ventral	  border	  (27-­‐1);	  presence	  of	  a	  posterolateral	  flange	  on	  the	  lacrimal	  in	  lateral	  
view	  (40-­‐1);	  large	  lacrimal	  foramen,	  being	  approximately	  two	  times	  the	  smallest	  
diameter	  of	  the	  palatine	  foramen,	  or	  larger	  (42-­‐1);	  absence	  of	  a	  posteroventral	  
process	  in	  the	  jugal	  (46-­‐1);	  dorsal	  margin	  of	  the	  supratemporal	  process	  of	  the	  
parietal	  narrow	  and	  bladelike	  (79-­‐0);	  sphenoid	  housing	  the	  posterior	  opening	  of	  the	  
Vidian	  canal	  (143-­‐0);	  retroarticular	  process	  of	  the	  articular	  posteriorly	  broad	  (204-­‐
1);	  vertebrae	  with	  a	  weak	  precondylar	  constriction	  (229-­‐1);	  absence	  of	  a	  midline	  
dorsal	  ridge	  or	  keel	  on	  the	  supraoccipital	  (393-­‐0);	  presence	  of	  grooves	  extending	  
from	  root	  to	  tip	  on	  marginal	  teeth	  on	  the	  rostral	  and	  caudal	  carinae	  (429-­‐2);	  length	  
of	  edentulous	  posterodorsal	  rim	  on	  the	  dentary	  being	  longer	  than	  one-­‐third	  of	  its	  
total	  length	  (431-­‐1);	  presence	  of	  lateral	  processes	  at	  the	  base	  of	  nasal	  process	  of	  the	  














The	  first	  specimen,	  IGM	  3/196,	  consists	  of	  a	  skull	  with	  associated	  mandibles,	  
preserved	  in	  three	  dimensions	  (figs.	  2,	  4).	  The	  second	  specimen,	  IGM	  3/760	  
preserves	  fragments	  of	  one	  front	  limb,	  nine	  vertebrae	  and	  the	  dorsal	  ribs	  (figure	  
5.8).	  No	  osteoderms	  are	  found	  associated	  with	  either	  of	  the	  specimens.	  	  
Skull	  
The	  skull	  of	  IGM	  3/196	  is	  dorsoventrally	  flattened	  with	  little	  compression.	  
The	  outline	  of	  the	  skull	  features	  an	  elongate	  round	  snout,	  and	  laterally	  expanded	  
orbits,	  which	  is	  seen	  in	  all	  monstersaurs	  except	  Gobiderma	  pulchrum.	  With	  little	  
distortion,	  The	  premaxilla,	  maxillae,	  jugals,	  and	  septomaxillae	  are	  preserved	  in	  
articulation.	  Posterior	  to	  the	  frontal,	  the	  skull	  roof	  and	  entire	  braincase	  are	  eroded	  
away.	  The	  remaining	  skull	  roofing	  bones	  have	  no	  osteoderms	  fused	  to	  them,	  but	  
show	  shallow	  surface	  striations	  as	  seen	  in	  the	  holotype	  (Norell	  et	  al.,	  1992).	  The	  
palate	  is	  almost	  complete,	  missing	  only	  the	  posterior	  part	  of	  basisphenoid	  (figure	  
5.3A).	  
PREMAXILLA:	  The	  premaxilla	  consists	  of	  a	  maxillary	  process	  projecting	  
horizontally	  and	  a	  nasal	  process	  rising	  about	  30°	  from	  the	  level	  of	  the	  maxillary	  
process.	  The	  maxillary	  process	  bears	  nine	  tooth	  positions,	  same	  as	  reported	  for	  the	  




present.	  In	  ventral	  view	  of	  the	  maxillary	  process,	  a	  short	  bipartite	  vomerine	  process	  
is	  present	  in	  the	  middle.	  The	  nasal	  process	  of	  the	  premaxilla	  is	  slender;	  posteriorly	  it	  
tapers	  and	  inserts	  between	  the	  nasals.	  At	  the	  base	  of	  the	  nasal	  process,	  two	  small	  	  
projections	  are	  present	  at	  its	  branching	  point	  from	  the	  maxillary	  process.	  The	  lateral	  
projections	  abut	  the	  premaxilla-­‐maxilla	  suture,	  forming	  two	  small	  openings	  (figure	  
5.3B,	  dorsal	  view).	  The	  presence	  of	  the	  premaxilla	  projections	  is	  an	  autapomorphy	  
for	  Estesia	  mongoliensis.	  Heloderma	  and	  Gobiderma	  pulchrum	  do	  not	  possess	  similar	  
structures;	  the	  premaxilla	  is	  not	  preserved	  for	  Heloderma	  texana,	  Lowesaurus	  
matthewi,	  and	  Eurheloderma	  gallicum.	  The	  function	  of	  these	  projections	  is	  unclear,	  
but	  the	  size	  and	  position	  of	  the	  apertures	  formed	  by	  the	  projections	  is	  comparable	  
to	  the	  ethmoidal	  foramina	  of	  extant	  Heloderma,	  Lanthanotus	  borneensis,	  Varanus	  
species,	  and	  Shinisaurus	  crocodilurus.	  In	  extant	  anguimorph	  lizards,	  similar	  lateral	  
projections	  are	  known	  only	  in	  Diploglossus	  (Rieppel,	  1980:	  figure	  18),	  but	  the	  
projections	  are	  not	  as	  extensive	  as	  those	  in	  Estesia	  mongoliensis,	  and	  not	  in	  contact	  
with	  the	  maxilla.	  	  
Major	  anguimorph	  clades	  demonstrate	  considerable	  variation	  in	  the	  contact	  
between	  the	  premaxilla	  and	  nasal.	  In	  the	  Monstersauria	  (and	  squamates	  in	  general),	  
the	  premaxilla	  lies	  on	  the	  surface	  of	  the	  nasals	  with	  no	  additional	  ventral	  process	  
extending	  beneath	  the	  nasals	  (figure	  5.4:	  A,	  B,	  D,	  E).	  Varanus,	  however,	  
demonstrates	  a	  derived	  condition	  where	  the	  premaxillary	  process	  of	  the	  nasal	  





Figure	  5.3.	  Skull	  of	  IGM	  3/196	  in	  dorsal	  and	  ventral	  view.	  A.	  Photographs	  of	  the	  
specimen;	  B.	  Line	  drawings	  of	  the	  skull	  of	  IGM	  3/196	  in	  dorsal	  and	  ventral	  view.	  






Figure	  5.4.	  Comparisons	  of	  snout	  morphologies	  in	  the	  Anguimorpha,	  with	  the	  
septomaxilla	  highlighted	  in	  white.	  A.	  Estesia	  mongoliensis	  (IGM3/196);	  B.	  Heloderma	  
suspectum	  (AMNH	  R-­‐147173);	  C.	  Varanus	  salvadorii	  (AMNH	  R-­‐59873);	  D.	  
Lanthanotus	  borneensis	  (the	  Deep	  Scaly	  Project,	  2011);	  E.	  Shinisaurus	  crocodilurus	  




nasal	  process	  of	  the	  premaxilla	  divides	  into	  dorsal	  and	  ventral	  branches	  to	  interlock	  
with	  the	  nasal.	  This	  is	  also	  seen	  in	  some	  fossils	  allied	  to	  varanids	  (sensu	  Conrad	  et	  al.,	  
2011a),	  e.g.,	  Aiolosaurus	  oriens	  (Gao	  and	  Norell,	  2000:	  figure	  34A).	  Mosasaurs	  show	  
an	  additional	  hyper-­‐derived	  condition	  where	  the	  nasals	  are	  greatly	  reduced	  or	  lost	  
(Russell,	  1967).	  IGM	  3/196	  shows	  that	  Estesia	  mongoliensis	  has	  a	  horizontal	  
articulation	  surface	  between	  the	  premaxilla	  and	  nasal,	  resembling	  the	  condition	  in	  
Heloderma	  and	  other	  monstersaurs.	  
NASAL:	  The	  nasals	  are	  paired,	  thin,	  and	  elongate;	  it	  contacts	  the	  premaxilla	  
anteriorly,	  and	  the	  frontal	  posteriorly.	  The	  nasals	  of	  IGM	  3/196	  show	  another	  
apomorphy	  of	  Estesia	  mongoliensis:	  they	  tapers	  anteriorly	  and	  suture	  beneath	  the	  
premaxilla.	  In	  other	  monstersaurs	  with	  nasals	  preserved	  (e.g.,	  Heloderma,	  
Gobiderma	  pulchrum),	  the	  anterior	  tips	  of	  left	  and	  right	  nasals	  remain	  separate	  and	  
do	  not	  completely	  suture	  along	  the	  midline.	  Posteriorly,	  the	  nasals	  contact	  the	  
frontals	  in	  a	  straight	  suture,	  whose	  detailed	  morphology	  are	  obscured	  by	  erosion.	  	  
MAXILLA:	  The	  maxilla	  forms	  most	  of	  the	  lateral	  margins	  of	  the	  rostrum;	  in	  
lateral	  view,	  It	  is	  roughly	  triangular,	  ending	  abruptly	  anterior	  to	  the	  orbit,	  with	  a	  
long	  and	  low	  premaxillary	  process	  and	  a	  relatively	  short	  posterior	  process	  (figure	  
5.2).	  The	  premaxillary	  process	  is	  dorsoventrally	  flat;	  in	  dorsal	  view,	  this	  process	  
curves	  medially	  to	  give	  the	  snout	  a	  blunt	  shape.	  The	  medial	  curving	  begins	  at	  the	  




process	  articulate	  with	  the	  premaxilla	  anteriorly	  and	  the	  septomaxilla	  posteriorly	  
(figure	  3A,	  B).	  	  
The	  premaxillary	  process	  gradually	  gives	  rise	  to	  the	  nasal	  process	  posteriorly.	  
In	  lateral	  view,	  the	  posterior	  margin	  of	  the	  bony	  naris	  is	  weakly	  inclined.	  Most	  
monstersaurs,	  e.g.,	  Heloderma	  and	  Eurheloderma,	  have	  steeply	  inclined	  nasal	  
processes	  in	  the	  maxilla.	  In	  comparison,	  varanid	  lizards	  have	  weakly	  inclined	  nasal	  
processes	  developed	  in	  conjunction	  with	  a	  posterior	  retraction	  of	  the	  nares.	  
“Retracted	  nares”	  is	  a	  common	  character	  used	  in	  anguimorph	  matrices	  (Estes	  et	  al.,	  
1988;	  Norell	  et	  al.,	  2007;	  Conrad	  et	  al.,	  2011b).	  In	  general,	  true	  retraction	  is	  thought	  
to	  only	  appear	  in	  varanids.	  Correlated	  features	  that	  develop	  with	  nasal	  retraction	  
include	  weakly	  inclined	  lateral	  naris	  margins,	  a	  fused	  nasal	  that	  tapers	  anteriorly,	  
and	  anterior	  processes	  of	  the	  frontal	  contributing	  to	  the	  naris	  margins.	  The	  nares	  of	  
extant	  Heloderma	  extend	  more	  posteriorly	  than	  the	  primitive	  anguimorph	  condition,	  
but	  are	  generally	  treated	  as	  not	  retracted,	  due	  to	  the	  extensive	  connective	  tissues	  
between	  the	  nasal	  and	  prefrontal	  (see	  discussion	  in	  Estes	  et	  al.,	  1988:	  char.	  2).	  
Discoveries	  of	  fossil	  monstersaurs	  have	  revealed	  variation	  in	  the	  extent	  of	  the	  nares’	  
posterior	  elongation	  (Hoffstetter,	  1957;	  Norell	  et	  al.,	  1992;	  Conrad	  et	  al.,	  2011b),	  so	  
in	  this	  study	  I	  provide	  an	  explicit	  definition	  of	  “retracted	  nares”:	  it	  is	  used	  when	  the	  
posterior	  margins	  of	  the	  nares	  not	  only	  invade	  the	  space	  between	  the	  nasal	  and	  
maxilla,	  but	  also	  incorporate	  the	  anterior	  margins	  of	  the	  frontal.	  Consequently,	  




the	  maxilla,	  which	  ignores	  the	  contribution	  from	  the	  frontal.	  In	  this	  context,	  Estesia	  
mongoliensis	  has	  a	  varanid-­‐like,	  low	  and	  posteriorly	  inclined,	  maxilla,	  but	  does	  not	  
develop	  full	  naris	  retraction	  because	  the	  frontals	  do	  not	  contribute	  to	  the	  narial	  
margin.	  	  
In	  ventral	  view,	  eleven	  tooth	  positions	  are	  observed	  on	  each	  maxilla.	  
Anteriorly,	  the	  maxilla	  contacts	  the	  premaxilla	  and	  vomer;	  posteriorly,	  it	  is	  excluded	  
from	  the	  infraorbital	  fenestra	  by	  the	  palatine	  and	  ectopterygoid..	  
SEPTOMAXILLA:	  In	  dorsal	  view,	  the	  septomaxilla	  is	  subtriangular.	  It	  is	  concave	  
medially	  with	  a	  low	  ridge,	  resembling	  the	  shape	  of	  the	  septomaxilla	  in	  other	  
monstersaurs.	  In	  contrast,	  the	  septomaxilla	  of	  Varanus	  (figure	  5.4C)	  is	  convex	  in	  the	  
middle.	  The	  septomaxilla	  of	  IGM	  3/196	  lies	  on	  top	  of	  the	  maxilla	  and	  vomer,	  and	  
housed	  Jacobson’s	  organ	  within	  it.	  Dorsally,	  the	  low	  medial	  flange	  of	  the	  
septomaxilla	  does	  not	  contact	  the	  premaxilla	  or	  nasal,	  as	  in	  extant	  Heloderma	  and	  
Gobiderma	  pulchrum	  (Conrad	  et	  al.,	  2011b).	  Due	  to	  preservation,	  the	  septomaxilla	  
remains	  unknown	  in	  Eurheloderma	  gallicum,	  Primaderma	  nessovi,	  and	  Paraderma	  
bogerti.	  Given	  further	  preparation	  on	  reported	  materials,	  the	  septomaxilla	  can	  be	  
provisionally	  described	  in	  Heloderma	  texana	  (Pregill	  et	  al.,	  1986);	  unfortunately,	  the	  
only	  CT-­‐scanned	  specimen	  (TMM	  40635-­‐230)	  seems	  to	  lack	  this	  element.	  
PREFRONTAL:	  The	  prefrontal	  has	  a	  dorsal	  process	  extending	  along	  the	  orbit	  




orbit.	  The	  dorsal	  processes	  on	  both	  sides	  are	  badly	  weathered.	  The	  ventral	  process	  
of	  the	  prefrontal	  surrounds	  a	  single	  lacrimal	  foramen	  with	  the	  lacrimal	  and	  palatine.	  
On	  the	  ventral	  margin	  of	  lacrimal	  foramen,	  the	  prefrontal,	  lacrimal,	  and	  jugal	  of	  IGM	  
3/196	  meet	  at	  a	  single	  point,	  same	  as	  in	  the	  holotype	  of	  Estesia	  mongoliensis	  (Norell	  
et	  al.,	  1992:	  figure	  10A),	  In	  anguimorph	  lizards,	  the	  plesiomorphic	  morphology	  of	  
this	  articulation	  is	  one	  where	  there	  is	  no	  contact	  between	  the	  prefrontal	  and	  jugal.	  
In	  derived	  monstersaurs	  (extant	  Heloderma),	  the	  jugal	  extensively	  contacts	  with	  the	  
prefrontal	  (Norell	  et	  al.,	  1992;	  figure	  10C).	  The	  morphology	  observed	  in	  Estesia	  
mongoliensis	  is	  intermediate	  between	  the	  derived	  and	  primitive	  anguimorph	  
conditions.	  	  
LACRIMAL:	  The	  lacrimal	  is	  triangular	  in	  lateral	  view	  and	  forms	  the	  lateral	  
margin	  of	  the	  orbit.	  On	  IGM	  3/196,	  a	  single	  lacrimal	  foramen	  is	  present,	  surrounded	  
by	  the	  lacrimal,	  prefrontal,	  and	  jugal.	  Due	  to	  lateral	  compression,	  the	  lacrimal	  
foramen	  appears	  to	  be	  a	  small	  slit	  on	  the	  holotype	  of	  Estesia	  mongoliensis,	  but	  IGM	  
3/196	  shows	  that	  the	  lacrimal	  foramen	  is	  clearly	  larger	  than	  the	  palatine	  foramen.	  
The	  presence	  of	  a	  single	  posterior	  lacrimal	  foreman	  is	  plesiomorphic	  in	  the	  
Anguimorpha	  and	  squamates	  in	  general	  (Estes,	  et	  al.,	  1988).	  In	  anguimorph	  lizards,	  
only	  Lanthanotus	  borneensis	  and	  Varanus	  demonstrate	  a	  derived	  condition	  with	  
double	  posterior	  lacrimal	  foramina.	  Heloderma	  and	  Gobiderma	  pulchrum	  (Conrad	  et	  
al.,	  2011b)	  both	  have	  one	  posterior	  lacrimal	  foramen,	  and	  the	  same	  condition	  is	  




JUGAL:	  The	  jugal	  is	  angular	  with	  a	  short	  suborbital	  process	  and	  a	  long	  tapering	  
postorbital	  process.	  The	  suborbital	  process	  extends	  along	  the	  medial	  side	  of	  the	  
maxilla,	  excluding	  the	  maxilla	  from	  the	  orbital	  rim.	  Dorsally,	  the	  postorbital	  process	  
of	  the	  jugal	  is	  smooth	  and	  rodlike,	  and	  tapers	  towards	  the	  postorbitofrontal.	  No	  
posterior	  process	  develops	  at	  the	  base	  of	  postorbital	  process.	  The	  postorbital	  
process	  contacts	  the	  postorbitofrontal	  to	  form	  a	  complete	  orbital	  rim.	  In	  
anguimorph	  lizards,	  a	  greatly	  reduced	  jugal	  (that	  does	  not	  contact	  the	  
postorbitofrontal)	  is	  a	  synapomorphy	  of	  Varanus.	  A	  complete	  orbital	  rim	  is	  
plesiomorphic	  and	  shared	  by	  major	  anguimorph	  clades	  and	  possibly	  some	  fossils	  
allied	  to	  varanids	  (e.g.,	  Saniwa	  ensidens).	  The	  medial	  side	  of	  the	  jugal	  bears	  a	  distinct	  
fossa	  for	  muscle	  attachment.	  This	  fossa	  exists	  in	  most	  anguimorphs,	  generally	  
projecting	  medially.	  In	  Estesia	  mongoliensis	  and	  extant	  Heloderma,	  this	  distinct	  fossa	  
faces	  posteriorly,	  largely	  due	  to	  the	  unique	  lateral	  expansion	  of	  the	  skull	  posterior	  to	  
the	  rostrum.	  No	  dermal	  rugosities	  are	  preserved	  on	  the	  jugal.	  
VOMER:	  Both	  vomers,	  elongate	  and	  rodlike,	  are	  preserved	  in	  IGM	  3/196.	  The	  
vomer	  is	  more	  than	  twice	  the	  length	  of	  the	  palatine,	  in	  keeping	  with	  elongation	  of	  
the	  snout.	  Vomer	  elongation	  is	  also	  present	  in	  Heloderma,	  Varanus,	  Lanthanotus,	  and	  
allied	  fossil	  taxa	  including	  Gobiderma	  (the	  Deep	  Scaly	  Project,	  2008;	  digital	  
morphology	  accessed	  through	  http://www.digimorph.org),	  Ovoo	  gurvel	  (Norell	  et	  
al.,	  2007),	  and	  Paravaranus	  angustifrons	  (Borsuk-­‐Bialynicka,	  1984:	  pl.	  1).	  All	  




remains	  unclear	  for	  many	  species.	  In	  other	  anguimorph	  clades,	  the	  vomer	  is	  shorter	  
than	  the	  palatine.	  	  
In	  IGM3/196,	  the	  vomer	  contacts	  the	  premaxilla	  and	  maxilla	  at	  its	  anterior	  
tip,	  but	  has	  no	  contact	  with	  the	  maxilla	  along	  its	  lateral	  edge.	  In	  Varanus	  the	  vomer	  
contacts	  the	  maxilla	  anterolaterally	  to	  form	  a	  complete	  floor	  for	  the	  chamber	  
enclosing	  Jacobson’s	  organ	  (Rieppel	  et	  al.,	  2008).	  This	  is	  termed	  the	  neochoanate	  
condition	  in	  Lakjer	  (1927).	  In	  Heloderma	  and	  Lanthanotus	  borneensis	  the	  vomer	  
does	  not	  contact	  the	  lingual	  process	  of	  the	  maxilla	  forming	  the	  incomplete	  
neochoanate	  condition	  (Lakjer,	  1927).	  The	  holotype	  of	  Estesia	  mongoliensis	  appears	  
to	  show	  a	  “neochoanate	  condition”	  (Norell	  et	  al.,	  1992:	  figure	  4),	  but	  the	  less	  
distorted	  skull	  of	  IGM	  3/196	  indicates	  that	  the	  contact	  in	  the	  holotype	  is	  due	  to	  
lateral	  deformation	  of	  the	  holotype	  skull	  and	  Estesia	  mongoliensis	  actually	  has	  an	  
incomplete	  neochoanate	  condition.	  
On	  the	  ventral	  surface	  of	  the	  anterior	  tip	  of	  the	  vomer	  are	  two	  lacrimal	  
grooves	  (sensu	  Oelrich,	  1956)	  surrounding	  a	  lacrimal	  duct.	  In	  anguimorph	  lizards,	  
the	  plesiomorphic	  morphology	  is	  that	  two	  anteroposterior	  ridges	  border	  the	  
lacrimal	  groove	  (figure	  5.5C).	  In	  extant	  Heloderma,	  the	  ridges	  are	  reduced	  to	  small	  
knobs,	  and	  the	  lacrimal	  groove	  is	  not	  prominent	  (figure	  5.5B).	  In	  the	  fossil	  
monstersaurs	  Estesia	  mongoliensis	  and	  Gobiderma	  pulchrum	  the	  plesiomorphic	  state	  






Figure	  5.5.	  Comparisons	  of	  anterior	  palate	  of	  three	  anguimorph	  species.	  A.	  Estesia	  
mongoliensis	  (IGM3/196);	  B.	  Heloderma	  suspectum	  (AMNH	  R-­‐147173);	  C.Varanus	  




PALATINE:	  Both	  palatines	  are	  preserved	  in	  IGM	  3/196;	  they	  are	  wider	  than	  
long	  with	  the	  vomerine	  branch	  shorter	  than	  the	  maxillary	  branch.	  The	  palatine	  is	  
posteriorly	  located;	  the	  vomeropalatine	  suture	  extends	  to	  the	  level	  of	  the	  posterior-­‐
most	  tooth	  position	  in	  the	  maxilla.	  In	  Heloderma	  the	  vomeropalatine	  suture	  extends	  
posterior	  to	  the	  last	  maxillary	  tooth.	  In	  Varanus,	  the	  vomerine	  process	  of	  the	  
palatine	  generally	  extends	  more	  forward	  compared	  to	  that	  in	  Estesia	  mongoliensis	  
and	  Heloderma.	  No	  obvious	  tooth	  patch	  is	  preserved	  on	  the	  palatine	  of	  IGM	  3/196.	  
One	  single	  tooth	  can	  be	  observed	  on	  the	  right	  palatine	  near	  its	  suture	  with	  the	  
pterygoid,	  but	  it	  is	  unclear	  whether	  the	  palatine	  teeth	  form	  a	  single	  row,	  multiple	  
rows,	  or	  a	  patch.	  The	  holotype	  of	  Estesia	  mongoliensis	  seems	  to	  bear	  a	  tooth	  patch	  on	  
the	  palatine	  (Norell	  et	  al.,	  1992),	  but	  weathering	  of	  its	  ventral	  surface	  precludes	  
conclusive	  descriptions	  of	  this	  character.	  
PTERYGOID:	  Both	  pterygoids	  are	  preserved	  on	  IGM3/196,	  although	  most	  of	  
their	  posterior	  processes	  (quadrate	  processes)	  are	  weathered	  away.	  The	  pterygoid	  
is	  triradiate,	  with	  the	  palatine	  and	  ectopterygoid	  processes	  projecting	  anteriorly	  and	  
the	  quadrate	  process	  projecting	  posteriorly.	  The	  palatine	  process	  elevates	  to	  form	  a	  
flat	  platform	  dorsal	  to	  its	  contact	  with	  the	  ectopterygoid	  process.	  This	  platform	  is	  
covered	  by	  a	  patch	  of	  teeth,	  resembling	  the	  pterygoid	  tooth	  patch	  in	  Gobiderma	  
pulchrum.	  The	  presence	  of	  palatal	  teeth	  is	  variable	  among	  individuals	  in	  Heloderma	  
suspectum,	  but	  when	  present,	  the	  teeth	  are	  arranged	  in	  a	  single	  row.	  Eurheloderma	  




pterygoids	  of	  other	  fossil	  monstersaurs	  are	  unknown.	  The	  dorsal	  surface	  of	  the	  
pterygoid	  has	  a	  distinct	  groove	  running	  along	  the	  ectopterygoid	  process	  to	  the	  
terminus	  of	  the	  quadrate	  process,	  as	  seen	  in	  Heloderma	  and	  Lanthanotus	  borneensis,	  
but	  this	  groove	  is	  absent	  in	  Varanus.	  
ECTOPTERYGOID:	  The	  ectopterygoid	  consists	  of	  a	  short	  anterior	  process	  and	  
two	  posterior	  processes.	  The	  anterior	  process	  contacts	  the	  palatine	  medially,	  
excluding	  the	  maxilla	  from	  participation	  in	  the	  margin	  of	  the	  suborbital	  fenestra.	  
The	  contact	  between	  the	  ectopterygoid	  and	  palatine	  is	  less	  extensive	  in	  Estesia	  
mongoliensis	  compared	  to	  Heloderma.	  The	  ectopterygoid	  diverges	  posteriorly	  into	  
dorsal	  and	  ventral	  processes,	  embracing	  the	  anterolateral	  process	  of	  the	  pterygoid.	  
The	  ventral	  branch	  is	  short	  and	  sutures	  with	  the	  pterygoid	  nearly	  vertically.	  The	  
dorsal	  branch	  resembles	  that	  of	  Heloderma	  in	  that	  it	  extends	  about	  two	  thirds	  of	  the	  
length	  of	  the	  ectopterygoid	  process	  of	  the	  pterygoid,	  which	  is	  visible	  in	  lateral	  view.	  
In	  dorsal	  view,	  the	  ectopterygoid	  fits	  into	  a	  distinct	  groove	  on	  the	  dorsal	  surface	  of	  




Both	  mandibular	  rami	  of	  IGM3/196	  are	  preserved.	  The	  left	  ramus	  is	  nearly	  













ramus	  shows	  that	  the	  dentary	  and	  coronoid	  have	  kept	  their	  original	  life	  position,	  
whereas	  the	  postdentary	  elements	  have	  shifted	  anteriorly	  (figure	  5.6).	  The	  right	  
dentary	  and	  coronoid	  are	  complete,	  but	  their	  medial	  surface	  is	  hidden	  by	  
postdentary	  elements	  that	  shifted	  ventral	  to	  the	  dentary.	  Neither	  the	  splenial	  or	  
angular	  is	  preserved	  on	  either	  side.	  The	  mandibular	  fossa	  of	  IGM	  3/196	  is	  deep	  and	  
elongate	  in	  medial	  view.	  Extant	  Heloderma	  and	  Varanus	  have	  an	  elongate	  
mandibular	  fossa;	  in	  Lanthanotus	  borneensis,	  the	  mandibular	  fossa	  is	  restricted	  and	  
nearly	  covered	  by	  a	  ventral	  lappet	  of	  the	  surangular	  in	  the	  lingual	  surface.	  	  
DENTARY:	  The	  dentary	  bulges	  outward	  laterally.	  In	  dorsal	  view,	  the	  
symphyseal	  facet	  for	  the	  opposing	  mandibular	  ramus	  is	  nearly	  vertical	  to	  the	  long	  
axis	  of	  the	  rest	  of	  the	  dentary.	  The	  medial	  inflection	  of	  the	  dentary	  begins	  at	  the	  
second	  tooth	  position	  anteriorly.	  Medially,	  Meckel’s	  groove	  is	  open	  at	  least	  in	  the	  
anterior	  half	  of	  the	  dentary,	  according	  to	  the	  position	  of	  the	  articulation	  facet	  for	  the	  
surangular	  below	  the	  last	  dentary	  tooth.	  The	  opening	  of	  the	  intramandibular	  
septum	  lies	  posterior	  to	  the	  last	  dentary	  tooth	  below	  the	  descending	  subdental	  
shelf,	  or	  suprameckelian	  lip	  (Bhullar	  and	  Smith,	  2008).	  The	  posterior	  margin	  of	  the	  
intramandibular	  septum	  of	  the	  dentary	  is	  U-­‐shaped	  and	  smooth,	  without	  the	  
eminence	  reported	  in	  some	  Miocene	  helodermatids	  (Bhullar	  and	  Smith,	  2008).	  Both	  
dentaries	  bear	  eight	  tooth	  positions.	  The	  mandibular	  teeth	  are	  loosely	  arranged	  and	  
modified	  pleurodont	  with	  basally	  infolded	  plicidentine.	  In	  lateral	  view,	  six	  alveolar	  




to	  the	  level	  of	  the	  last	  tooth.	  The	  dentary	  of	  Estesia	  mongoliensis	  shares	  with	  other	  
monstersaurs	  the	  following	  characters:	  extensive	  height	  (measuring	  about	  half	  as	  
long	  as	  the	  length)	  and	  a	  distinct	  medial	  inflection	  at	  the	  symphysis	  that	  gives	  the	  
snout	  a	  round	  outline	  (not	  distinct	  in	  Gobiderma	  pulchrum).	  Compared	  to	  other	  
monstersaurs,	  Estesia	  mongoliensis	  is	  unique	  in	  having	  a	  long	  edentulous	  posterior	  
rim	  in	  the	  dentary.	  The	  tooth	  row	  occupies	  only	  about	  two-­‐thirds	  the	  length	  of	  the	  
dentary	  (figs.	  2,	  7),	  which	  is	  much	  shorter	  than	  that	  in	  Heloderma	  and	  Gobiderma	  
pulchrum	  (see	  IGM3/55).	  
CORONOID:	  The	  coronoid	  is	  fragmentary	  on	  the	  left	  side;	  the	  right	  coronoid	  is	  
obscured	  by	  other	  overlying	  bones.	  The	  labial	  branch	  of	  the	  coronoid	  is	  short,	  
overlapping	  the	  dorsal	  part	  of	  the	  dentary-­‐surangular	  suture.	  The	  lingual	  process	  is	  
long,	  as	  shown	  in	  the	  right	  coronoid.	  The	  angular	  process	  of	  the	  coronoid	  is	  not	  well	  
preserved	  on	  either	  side,	  but	  shows	  a	  general	  shape	  similar	  to	  that	  of	  the	  holotype	  
(Norell	  et	  al.,	  1992).	  	  
SURANGULAR:	  The	  surangular	  is	  exposed	  on	  the	  left	  mandibular	  ramus,	  
although	  it	  shifted	  anteriorly	  postmortem.	  Consequently,	  presence	  of	  an	  anterior	  
surangular	  foramen	  cannot	  be	  confirmed.	  A	  posterior	  surangular	  foramen	  is	  located	  
within	  the	  surangular	  near	  the	  surangular-­‐prearticular	  suture.	  In	  lingual	  view,	  the	  
surangular	  forms	  most	  of	  the	  dorsal	  margin	  of	  the	  mandibular	  fossa,	  whereas	  the	  




PREARTICULAR:	  The	  prearticular	  extends	  from	  the	  posterior	  margin	  of	  the	  
dentary	  to	  the	  posterior	  end	  of	  the	  mandible.	  In	  ventral	  view,	  a	  prominent	  triangular	  
medial	  process	  of	  the	  prearticular	  coextends	  with	  the	  glenoid	  process	  of	  the	  
mandible	  (figure	  5.6),	  as	  seen	  in	  Heloderma,	  Lanthanotus	  borneensis,	  and	  Varanus.	  
The	  retroarticular	  process	  is	  equal	  in	  both	  length	  and	  width,	  and	  is	  much	  shorter	  
than	  in	  extant	  Heloderma.	  Piercing	  the	  medial	  surface	  of	  the	  retroarticular	  process	  is	  
a	  foramen	  that	  transmits	  the	  chondra	  tympani	  nerve	  in	  some	  extant	  lizards	  (Oelrich,	  
1956).	  
ARTICULAR:	  The	  articular	  is	  well	  ossified,	  forming	  the	  anterior	  wall	  of	  the	  
glenoid	  fossa.	  Its	  exposed	  surface	  is	  rough,	  suggesting	  the	  attachment	  of	  cartilage	  in	  
life.	  The	  purported	  loss	  of	  the	  articular	  in	  Estesia	  mongoliensis	  reported	  in	  previous	  
studies	  (Norell	  et	  al.,	  1992;	  Norell	  and	  Gao,	  1997)	  is	  probably	  due	  to	  incomplete	  




	   Similar	  to	  Heloderma,	  Estesia	  mongoliensis	  has	  homodont	  teeth	  with	  the	  
largest	  ones	  lying	  in	  the	  middle	  of	  the	  tooth	  row.	  The	  premaxillary	  teeth	  are	  
distinctly	  smaller	  than	  the	  maxillary	  teeth.	  All	  teeth	  are	  recurved.	  They	  are	  neither	  




new	  character	  shared	  by	  Estesia	  mongoliensis	  and	  extant	  Heloderma:	  distinct	  flanges	  
(“trenchant	  margins	  delimited	  from	  main	  tooth	  shaft,”	  as	  mentioned	  in	  Pregill	  et	  al.,	  
1986)	  on	  the	  rostral	  and	  caudal	  carinae	  of	  the	  dentary	  teeth,	  forming	  sharp	  cutting	  
edges	  (figure	  5.7B).	  Such	  flanges	  are	  not	  known	  in	  other	  anguimorphs.	  When	  
describing	  tooth	  morphology	  in	  this	  study,	  “rostral”	  refers	  to	  the	  direction	  toward	  
the	  mandibular	  symphysis,	  whereas	  “caudal”	  (“distal”	  in	  Bhullar	  and	  Smith,	  2008)	  
refers	  to	  the	  direction	  toward	  the	  retroarticular	  process	  in	  the	  mandible.	  Extant	  
Heloderma	  lizards	  bear	  the	  most	  extensive	  flanges	  that	  are	  expanded	  at	  the	  tooth	  tip.	  
These	  flanges	  are	  not	  the	  same	  structures	  as	  the	  venom	  grooves.	  Although	  venom	  
grooves	  in	  Heloderma	  develop	  associated	  with	  the	  flanges,	  the	  flanges	  can	  also	  be	  
observed	  in	  taxa	  that	  do	  not	  bear	  venom	  grooves	  (Primaderma	  nessovi;	  Nydam,	  
2000).	  Estesia	  mongoliensis	  bears	  flanges	  and	  grooves	  in	  the	  marginal	  teeth,	  and	  
these	  structures	  are	  most	  prominent	  in	  large	  teeth.	  IGM	  3/196	  has	  several	  teeth	  that	  
clearly	  show	  flanges	  that	  delimit	  the	  main	  tooth	  shaft	  and	  extend	  from	  the	  tooth	  
root	  to	  the	  tip	  (figure	  5.7A).	  Tooth	  flanges	  in	  Estesia	  mongoliensis	  are	  not	  as	  wide	  as	  
those	  in	  extant	  Heloderma,	  indicating	  the	  primitive	  condition	  of	  this	  structure.	  
Similar	  flanges	  are	  also	  observed	  in	  Palaeosaniwa	  canadensis	  (Pregill	  et	  al.,	  1986;	  
Balsai,	  2001)	  and	  UF206579	  (Bhullar	  and	  Smith,	  2008).	  The	  presence	  of	  tooth	  
flanges	  in	  other	  monstersaurs	  remains	  uncertain,	  although	  they	  are	  probably	  not	  
present	  in	  Gobiderma	  pulchrum.	  Stevens	  (1977)	  reported	  venom	  grooves	  of	  
Heloderma	  texana,	  but	  it	  is	  impossible	  to	  tell	  whether	  a	  flange	  develops	  with	  the	  







Figure	  5.7.	  Tooth	  specializations	  (grooves	  and	  serrations)	  in	  the	  Anguimorpha.	  A.	  
Estesia	  mongoliensis	  (IGM3/196),	  with	  arrows	  pointing	  to	  root-­‐to-­‐tip	  grooves	  on	  the	  
anterior	  and	  posterior	  carinae	  of	  a	  dentary	  tooth.	  B.	  Dentary	  tooth	  of	  Heloderma	  
suspectum	  (AMNH	  R-­‐71082).	  C.	  Dentary	  tooth	  of	  Tylosaurus	  proriger	  (AMNH	  FR	  










Hoffstetter’s	  (1957)	  description	  of	  teeth	  in	  Eurheloderma	  gallicum,	  a	  flange	  develops	  
on	  the	  rostral	  carinae,	  but	  the	  caudal	  flange	  is	  not	  mentioned.	  
Compared	  to	  the	  tooth	  flanges,	  venom	  grooves	  are	  better	  documented	  in	  the	  
Monstersauria,	  and	  have	  been	  summarized	  in	  various	  studies	  (Pregill	  et	  al.,	  1996;	  
Nydam,	  2000;).	  IGM	  3/196	  provides	  new	  information	  of	  the	  venom	  grooves	  of	  
Estesia	  mongoliensis.	  On	  large	  dentary	  teeth	  of	  IGM	  3/196,	  grooves	  extending	  from	  
the	  tooth	  root	  to	  the	  tip	  can	  be	  observed	  on	  both	  the	  rostral	  and	  caudal	  carinae	  
(figure	  5.7A),	  with	  the	  caudal	  one	  much	  deeper	  than	  the	  rostral.	  In	  extant	  Heloderma,	  
however,	  the	  deep	  venom	  groove	  is	  present	  only	  on	  the	  rostral	  carina.	  The	  caudal	  
groove	  is	  sometimes	  observed	  (especially	  in	  Heloderma	  horridum),	  but	  the	  caudal	  
groove	  is	  always	  shallower	  than	  the	  rostral	  when	  present.	  .	  All	  other	  monstersaurs	  
with	  venom	  grooves	  have	  deep	  root-­‐to-­‐tip	  tooth	  grooves	  in	  the	  rostral	  carina.	  These	  
taxa	  include	  Lowesaurus	  matthewi	  (Gilmore,	  1928;	  Pregill	  et	  al.,	  1986),	  
Eurheloderma	  gallicum	  (Hoffstetter,	  1957),	  Heloderma	  texana	  (Stevens,	  1977),	  
Paraderma	  bogerti	  (Gao	  and	  Fox,	  1996)	  and	  the	  unnamed	  specimen	  UF206579	  







	   VERTEBRAE:	  IGM3/760	  (figure	  5.8)	  preserves	  10	  dorsal	  vertebrae	  associated	  
with	  ribs,	  and	  a	  fragmentary	  right	  forelimb	  of	  a	  large	  lizard	  from	  Ukhha	  Tolgod.	  
Although	  Estesia	  mongoliensis	  lacks	  diagnostic	  characters	  in	  the	  postcrania,	  the	  most	  
obvious	  feature	  is	  the	  large	  size	  of	  the	  skeleton.	  IGM3/760	  is	  referred	  to	  Estesia	  
mongoliensis	  for	  its	  large	  size	  and	  constricted	  articular	  condyles	  of	  the	  vertebrae	  
resembling	  other	  reported	  postcrania	  of	  this	  species	  (Norell	  and	  Gao,	  1997).	  The	  
centra	  of	  the	  dorsal	  vertebrae	  are	  constricted	  posteriorly,	  and	  bear	  distinct	  articular	  
condyles.	  The	  articulation	  surfaces	  between	  the	  vertebrae	  are	  oblique,	  so	  in	  lateral	  
view	  the	  condyle	  of	  the	  proceeding	  vertebra	  lies	  below	  the	  articulation	  surface	  of	  
the	  more	  posterior	  element.	  The	  parapophysis	  and	  hypopophysis	  are	  fused	  for	  
articulation	  with	  single	  headed	  ribs.	  All	  neural	  arches	  are	  broken;	  however,	  the	  
preserved	  bases	  indicate	  that	  the	  neural	  arches	  are	  narrow	  dorsally.	  Ribs	  are	  single	  
headed,	  and	  slightly	  curved	  back.	  	  
	   FORELIMB:	  IGM	  3/760	  provides	  information	  on	  limb	  elements	  of	  Estesia	  
mongoliensis	  for	  the	  first	  time.	  The	  manus	  of	  the	  right	  forelimb	  is	  preserved	  with	  the	  
vertebral	  column.	  The	  carpals	  and	  metacarpals	  are	  well	  ossified,	  and	  are	  not	  
particularly	  reduced	  or	  elongate	  in	  proportion	  to	  the	  body	  trunk,	  indicating	  that	  
Estesia	  mongoliensis	  had	  limbs	  at	  least	  as	  powerful	  as	  extant	  monstersaurs	  or	  
varanids.	  The	  suture	  between	  the	  carpals	  also	  indicates	  this	  individual	  is	  an	  adult,	  as	  
these	  elements	  fuse	  at	  somatic	  maturity.	  The	  exact	  count	  of	  wrist	  elements	  cannot	  









Estesia	  mongoliensis	  is	  analyzed	  in	  a	  matrix	  of	  the	  Anguimorpha.	  
Morphological	  phylogenies	  have	  consistently	  assigned	  Estesia	  mongoliensis	  and	  the	  
Monstersauria	  to	  the	  monophyletic	  Platynota	  (sensu	  Conrad	  et	  al.,	  2011a).	  The	  clade	  
Platynota	  includes	  extant	  Shinisaurus	  crocodilurus,	  Heloderma,	  Varanus,	  and	  their	  
fossil	  relatives	  (Pregill	  et	  al.,	  1986;	  Conrad,	  2008;	  Conrad	  et	  al.,	  2011a).	  Molecular	  
phylogenies	  (Wiens	  et	  al.,	  2010),	  however,	  have	  failed	  to	  find	  a	  monophyletic	  
Platynota.	  The	  most	  recent	  phylogeny	  (Conrad	  et	  al.,	  2011b),	  resulted	  from	  a	  total-­‐
evidence	  analysis,	  also	  found	  the	  Monstersauria	  as	  the	  sister	  group	  to	  Anguidae	  and	  
Carusioidea,	  instead	  of	  as	  a	  member	  of	  Platynota.	  I	  analyzed	  Estesia	  mongoliensis	  in	  
a	  matrix	  of	  extant	  and	  fossil	  anguimorphs,	  coded	  with	  morphological	  and	  molecular	  
data.	  To	  explore	  its	  possible	  phylogenetic	  positions,	  I	  broadly	  sampled	  major	  clades	  
of	  the	  Anguimorpha.	  
The	  data	  matrix	  includes	  86	  taxa	  coded	  with	  435	  morphological	  characters	  
and	  four	  genes	  (two	  nuclear	  and	  two	  mitochondrial	  genes).	  Five	  outgroups	  were	  




tigris,	  and	  Xantusia	  vigilis.	  The	  81	  ingroup	  taxa	  consist	  of	  11	  extant	  and	  35	  fossil	  
species,	  covering	  every	  major	  anguimorph	  lineage	  (“Family”	  or	  “Subfamily”	  level).	  
Snakes	  have	  not	  been	  included	  in	  this	  analysis	  for	  their	  contentious	  phylogenetic	  
position:	  in	  recent	  squamate	  phylogenies,	  morphological	  studies	  have	  shown	  mixed	  
results	  on	  the	  position	  of	  snakes.	  Conrad	  (2008)	  found	  snakes	  outside	  the	  
Anguimorpha,	  but	  Gauthier	  et	  al.	  (2012)	  found	  them	  nested	  within	  the	  
Anguimorpha	  with	  other	  limbless	  taxa.	  Recent	  total-­‐evidence	  analyses	  of	  squamates	  
(Wiens	  et	  al.,	  2010;	  Pyron	  et	  al.,	  2013)	  and	  anguimorph	  lizards	  (Conrad	  et	  al.,	  
2011a)	  all	  found	  snakes	  outside	  the	  Anguimorpha.	  	  
Terminal	  taxa	  were	  coded	  to	  species	  level	  except	  Paraglyptosaurus,	  
Mosasaurus,	  Clidastes,	  Tylosaurus,	  and	  the	  unnamed	  UF206579	  of	  Bhullar	  and	  Smith	  
(2008).	  For	  lineages	  that	  are	  diverse,	  and	  whose	  monophyly	  is	  well	  supported	  (e.g.,	  
Varanus),	  species	  are	  sampled	  from	  major	  geographic	  regions.	  	  
The	  data	  matrix	  have	  included	  eight	  new	  morphological	  characters	  
(appendix	  6),	  in	  addition	  to	  417	  characters	  derived	  from	  Conrad	  et	  al.	  (2011a),	  
describing	  morphological	  variations	  in	  the	  Squamata,	  and	  10	  characters	  from	  Gao	  
and	  Norell	  (1998)	  and	  Bhullar	  and	  Smith	  (2008),	  describing	  variations	  in	  the	  
Anguimorpha.	  All	  morphological	  characters	  are	  treated	  as	  unordered.	  Molecular	  
sequences	  of	  extant	  taxa	  are	  obtained	  from	  GenBank	  (Benson	  et	  al.,	  2011).	  I	  
included	  nuclear	  and	  mitochondrial	  genes	  that	  have	  shown	  few	  missing	  data	  with	  




(partial	  coding	  sequence,	  ~670	  bp),	  ND1	  (complete	  coding	  sequence,	  ~968	  bp)	  and	  
ND2	  (complete	  coding	  sequence,	  ~1037	  bp).	  Sequences	  were	  aligned	  in	  MUSCLE	  
(Robert,	  2004)	  using	  the	  default	  values	  for	  transition,	  transversion,	  and	  gap	  
opening.	  	  
Listed	  in	  appendix	  7	  are	  character	  descriptions	  and	  codings	  of	  all	  
morphological	  data,	  which	  is	  also	  downloadable	  as	  an	  executable	  NEXUS	  file	  from	  
TreeBASE	  (Morel,	  1996;	  appendix	  7:	  URL	  to	  TreeBASE	  record).	  The	  TreeBASE	  
record	  has	  also	  included	  aligned	  molecular	  sequences.	  Specimens	  of	  extant	  species	  
used	  for	  morphological	  coding	  are	  listed	  in	  appendix	  8;	  GenBank	  accession	  numbers	  
are	  provided	  in	  appendix	  9.	  
The	  combined	  morphology	  and	  molecular	  matrix	  was	  analyzed	  in	  POY	  4.1.2	  
(Varón	  et	  al.,	  2010),	  importing	  molecular	  sequences	  as	  prealigned.	  For	  morphology-­‐
only	  analysis,	  I	  chose	  TNT	  (Willi	  Hennig	  Society	  edition,	  Goloboff	  et	  al.,	  2008),	  using	  
new	  technology	  search	  (20	  cycles	  each	  for	  ratchet,	  drift,	  and	  tree	  fuse).	  The	  TNT	  
search	  was	  set	  to	  find	  the	  shortest	  trees	  500	  times.	  
RESULTS:	  The	  combined	  analysis	  yielded	  90	  topologically	  unique	  most	  
parsimonious	  trees	  (MPTs)	  of	  9479	  steps.	  The	  strict	  consensus	  tree	  (figure	  5.9)	  was	  
imported	  into	  PAUP	  v.	  4.0b10	  (Swofford,	  2001)	  for	  reconstructing	  apomorphies	  at	  
each	  node.	  The	  strict	  consensus	  tree	  recognizes	  monophyletic	  clades	  of	  





Figure	  5.9.	  The	  strict	  consensus	  tree	  of	  the	  combined	  analysis	  of	  morphological	  and	  
molecular	  data.	  Support	  values	  are	  labeled	  beneath	  branches.	  The	  number	  written	  
before	  the	  slash	  is	  bootstrap	  value;	  the	  number	  written	  after	  the	  slash	  is	  Bremer	  






Figure	  5.10.	  The	  strict	  consensus	  tree	  of	  the	  morphology-­‐only	  analysis.	  The	  clade	  in	  




that	  some	  clades	  (e.g.,	  Shinisauria)	  are	  collapsed	  in	  figure	  5.9	  to	  simplify	  the	  display	  
of	  the	  tree,	  but	  they	  all	  represent	  several	  species	  in	  the	  original	  matrix.	  The	  
polytomy	  at	  the	  base	  of	  the	  Anguimorpha	  rendered	  the	  relationship	  between	  the	  
Monstersauria	  and	  Anguidae	  unresolved.	  Estesia	  mongoliensis	  is	  recognized	  as	  a	  
basal	  monstersaur.	  	  
The	  morphology-­‐only	  analysis	  returned	  4160	  MPTs	  of	  1429	  steps.	  The	  
resulting	  strict	  consensus	  tree	  (figure	  5.10)	  also	  supports	  Estesia	  mongoliensis	  as	  a	  
basal	  member	  of	  a	  monophyletic	  Monstersauria,	  and	  recognizes	  monophyletic	  
Mosasauria,	  Varanus,	  Lanthanotinae,	  Shinisauria,	  and	  Anguidae.	  However,	  a	  
monophyletic	  Platynota,	  exclusive	  of	  the	  Anguidae	  in	  the	  Anguimorpha,	  is	  not	  
recovered.	  The	  Monstersauria,	  Mosasauria,	  and	  varanids	  form	  a	  monophyletic	  clade	  




Estesia	  mongoliensis	  as	  a	  basal	  monstersaur	  
	  
As	  mentioned	  before,	  previous	  studies	  report	  varying	  phylogenetic	  positions	  
for	  Estesia	  mongoliensis	  (Norell	  et	  al.,	  1992;	  Norell	  and	  Gao,	  1997;	  Conrad	  et	  al.,	  




sampling.	  In	  a	  preliminary	  analysis	  (Yi	  and	  Norell,	  2010),	  Estesia	  mongoliensis	  was	  
found	  as	  the	  most	  basal	  member	  of	  the	  Varaniformes	  (sensu	  Conrad,	  2008).	  My	  
subsequent	  work	  shows	  that	  this	  was	  probably	  due	  to	  inadequate	  taxon	  sampling.	  
In	  comparison	  to	  the	  matrix	  used	  in	  Yi	  and	  Norell	  (2010),	  the	  current	  matrix	  is	  
updated	  in	  several	  aspects:	  first,	  taxon	  sampling	  is	  expanded	  to	  genus	  level	  in	  the	  
Anguimorpha,	  including	  broad	  sampling	  in	  the	  Mosasauria.	  Although	  Estesia	  
mongoliensis	  never	  grouped	  with	  mosasaurs,	  adding	  mosasaurs	  in	  the	  matrix	  
changed	  the	  character	  optimization	  of	  Varanus-­‐like	  characters	  (e.g.,	  the	  fusion	  of	  
nasals).	  In	  the	  updated	  data	  matrix,	  Estesia	  mongoliensis	  “shifted	  back”	  to	  the	  
Monstersauria,	  possibly	  due	  to	  the	  extra	  steps	  of	  reversals	  required	  if	  Estesia	  
mongoliensis	  remained	  within	  the	  Varaniformes.	  	  
In	  addition	  to	  expanded	  taxon	  sampling,	  I	  added	  eight	  new	  morphological	  
characters	  based	  on	  new	  observations;	  I	  also	  updated	  the	  characters	  codings	  for	  
Gobiderma	  pulchrum	  based	  on	  the	  recent	  work	  by	  Conrad	  et	  al.	  (2011b).	  Gobiderma	  
pulchrum	  has	  been	  assigned	  to	  different	  positions	  in	  the	  anguimorph	  phylogeny	  by	  
different	  authors.	  When	  first	  reported	  by	  Borsuk-­‐Bialynicka	  (1984),	  Gobiderma	  
pulchrum	  was	  considered	  as	  a	  “necrosaurian	  grade”	  anguimorph	  lizard,	  convergent	  
with	  Helodermatidae.	  Pregill	  et	  al.	  (1986)	  argued	  that	  it	  should	  be	  more	  closely	  
related	  to	  Xenosaurus.	  Conrad	  et	  al.	  (2011b)	  provided	  detailed	  descriptions	  on	  the	  
morphology	  of	  Gobiderma	  pulchrum	  based	  on	  new	  specimens,	  supporting	  the	  




pulchrum	  not	  only	  augmented	  information	  for	  this	  particular	  taxon,	  but	  also	  
changed	  optimizations	  of	  “Heloderma-­‐like”	  characters	  in	  the	  anguimorph	  tree.	  
Finally,	  the	  current	  data	  matrix	  included	  molecular	  characters	  to	  further	  explore	  the	  
possible	  phylogenetic	  positions	  for	  Estesia	  mongoliensis	  within	  a	  total	  evidence	  
framework.	  
The	  morphology-­‐only	  and	  combined	  analysis	  of	  this	  study	  supported	  Estesia	  
mongoliensis	  as	  a	  basal	  monstersaur.	  The	  strict	  consensus	  tree	  of	  the	  combined	  
analysis	  recovered	  34	  unambiguous	  morphological	  synapomorphies	  for	  the	  
Monstersauria	  (appendix	  10).	  	  
	  
Ingroup	  relationship	  of	  the	  Monstersauria	  
	  
In	  the	  strict	  consensus	  trees	  of	  the	  morphology-­‐only	  (figure	  5.10)	  and	  
combined	  analysis	  (figure	  5.9),	  Heloderma	  texana	  is	  recovered	  as	  the	  sister	  group	  to	  
the	  two	  extant	  Heloderma	  species.	  The	  morphological	  tree	  further	  recovers	  a	  
monophyletic	  group	  consisting	  of	  Eurheloderma	  gallicum,	  Lowesaurus	  matthewi,	  
Paraderma	  bogerti,	  and	  UF206579.	  The	  ingroup	  relationships	  of	  the	  Monstersauria,	  
shown	  in	  both	  strict	  consensus	  trees,	  suggest	  a	  complex	  biogeographic	  history	  of	  the	  
group.	  First,	  in	  the	  Late	  Cretaceous,	  the	  two	  Asian	  species	  (Gobiderma	  pulchrum	  and	  




American	  species	  (Primaderma	  nessovi,	  Paraderma	  bogerti,	  and	  Palaeosaniwa	  
canadensis).	  Second,	  among	  the	  Cenozoic	  North	  American	  taxa,	  only	  Heloderma	  
texana	  is	  closely	  related	  to	  the	  extant	  species;	  the	  other	  two	  taxa	  (Lowesaurus	  
matthewi	  and	  UF	  206579)	  are	  probably	  more	  closely	  related	  to	  the	  European	  taxon	  
Eurheloderma	  gallicum	  and	  the	  Late	  Cretaceous	  North	  American	  taxon	  Paraderma	  
bogerti,	  according	  to	  the	  morphology-­‐only	  analysis.	  Inferring	  from	  the	  
morphological	  consensus	  tree,	  extant	  monstersaurs	  are	  most	  closely	  related	  to	  
North	  America	  fossil	  taxa,	  and	  the	  European	  taxon	  Eurheloderma	  gallicum	  likely	  
dispersed	  from	  North	  America.	  Tracing	  back	  the	  evolutionary	  history	  to	  the	  
Mesozoic,	  the	  geographic	  region	  for	  the	  origin	  of	  the	  Monstersauria	  remains	  unclear	  
due	  to	  the	  uncertainty	  in	  the	  phylogenetic	  relationships	  between	  basal	  taxa.	  
However,	  monstersaurs	  clearly	  had	  a	  cosmopolitan	  distribution	  across	  Laurasia	  in	  
the	  Cretaceous.	  The	  available	  fossil	  record	  shows	  that	  Asian	  monstersaurs	  became	  
extinct	  after	  the	  Cretaceous,	  and	  the	  current	  phylogeny	  indicates	  no	  dispersal	  event	  
out	  of	  Asia.	  	  
	  






Lizards	  are	  traditionally	  considered	  as	  non-­‐venomous	  except	  for	  extant	  
species	  of	  Heloderma.	  Discoveries	  of	  fossil	  monstersaurs	  reveal	  that	  the	  origin	  of	  the	  
lizard	  venom	  system	  possibly	  dates	  back	  to	  the	  Cretaceous	  (Norell	  et	  al.,	  1992;	  
Norell	  and	  Gao,	  1997;	  Balsai,	  2001).	  Recent	  biochemical	  studies	  (Fry	  et	  al.,	  2006,	  
2012)	  show	  intriguing	  results	  that	  Varanus	  and	  some	  iguanids	  share	  several	  toxin	  
proteins	  with	  snakes.	  This	  suggests	  that	  the	  evolution	  of	  a	  venom	  system	  in	  lizards	  
has	  a	  longer	  and	  more	  complex	  evolution	  history	  than	  previously	  considered,	  and	  
fossils	  are	  essential	  for	  illustrating	  this	  history.	  Since	  venom	  glands	  and	  toxin	  
proteins	  are	  rarely	  preserved	  in	  fossils,	  morphological	  characters	  of	  venom	  delivery	  
(tooth	  characters),	  when	  used	  with	  caution,	  are	  a	  reliable	  source	  of	  data	  for	  
inferring	  whether	  a	  fossil	  was	  venomous.	  When	  inferring	  venom	  use	  in	  fossils	  with	  
tooth	  characters,	  I	  suggest	  the	  incorporation	  of	  phylogenetic	  information.	  A	  
morphological	  character	  can	  be	  used	  as	  an	  indicator	  for	  venom	  use	  in	  fossils	  when	  
all	  the	  following	  criteria	  are	  met:	  (1)	  the	  fossil	  and	  extant	  species	  are	  included	  in	  a	  
monophyletic	  group;	  (2)	  the	  venom-­‐related	  character	  is	  a	  synapomorphy	  of	  the	  
monophyletic	  group	  including	  the	  fossil	  and	  extant	  taxa;	  (3)	  in	  the	  monophyletic	  
group,	  the	  venom-­‐related	  morphology	  is	  associated	  with	  venom	  use	  in	  all	  extant	  
taxa	  that	  are	  venomous.	  	  
	  Two	  tooth	  characters	  have	  been	  used	  to	  indicate	  venom	  use	  in	  anguimorph	  
lizards:	  deep	  base-­‐to-­‐tip	  venom	  grooves	  and	  serrations	  on	  the	  tooth	  carina.	  In	  the	  




with	  the	  specialized	  venom	  gland	  in	  extant	  species.	  Serrated	  teeth	  have	  recently	  
been	  suggested	  as	  an	  aid	  for	  venom	  delivery	  in	  Varanus	  komodoensis,	  and	  are	  used	  
as	  a	  morphological	  evidence	  for	  venom	  use	  in	  the	  fossil	  Varanus	  priscus,	  the	  largest	  
known	  terrestrial	  lizard	  (Fry	  et	  al.,	  2012).	  However,	  the	  distribution	  of	  tooth	  
serrations	  in	  the	  Anguimorpha	  is	  yet	  to	  be	  fully	  sampled.	  With	  extensive	  sampling	  
across	  fossil	  species,	  I	  included	  the	  above	  two	  characters	  in	  the	  analyses	  of	  
anguimorph	  phylogeny	  (figure	  5.11).	  Optimization	  of	  the	  two	  characters	  on	  the	  
strict	  consensus	  tree	  of	  the	  combined	  analysis	  shows	  that	  base-­‐to-­‐tip	  groove	  
originated	  once	  in	  the	  Monstersauria,	  whereas	  tooth	  serrations	  originated	  twice,	  
independently	  in	  Varanus	  and	  the	  Mosasauria.	  
In	  the	  anguimorph	  phylogeny	  (figure	  5.11),	  the	  Monstersauria	  is	  
monophyletic	  and	  Estesia	  mongoliensis	  falls	  within	  a	  clade	  including	  Heloderma.	  
Base-­‐to-­‐tip	  tooth	  grooves	  are	  clearly	  used	  for	  venom	  delivery	  in	  extant	  Heloderma.	  
As	  a	  result,	  I	  propose	  that	  Estesia	  mongoliensis	  has	  a	  “Heloderma-­‐like”	  venom-­‐
delivery	  system	  comparable	  to	  extant	  taxa.	  	  
Presence	  of	  serrated	  teeth	  in	  Varanus	  is	  a	  weak	  indication	  for	  venom	  use	  in	  
fossil	  taxa.	  Fry	  et	  al.	  (2006)	  suggested	  the	  Komodo	  dragon	  (Varanus	  komodoensis)	  is	  
venomous,	  with	  oral	  glands	  secreting	  “venom	  proteins”	  that	  are	  also	  found	  in	  some	  
snakes.	  A	  following	  paper	  by	  Fry	  et	  al.	  (2009)	  tied	  the	  shearing	  effect	  of	  tooth	  
serrations	  (figure	  5.7D)	  to	  venom	  distribution	  during	  predation	  in	  Varanus	  




serrated	  teeth)	  was	  venomous.	  It	  is	  noteworthy,	  however,	  although	  Varanus	  priscus	  
and	  Varanus	  komodoensis	  both	  fall	  within	  a	  Varanus	  subclade	  in	  our	  anguimorph	  
phylogeny	  (figure	  5.11),	  not	  every	  extant	  species	  of	  this	  clade	  bears	  serrated	  teeth.	  
The	  relation	  between	  protein-­‐secreting	  oral	  glands	  and	  serrated	  teeth	  is	  not	  a	  one	  to	  
one	  correspondence	  in	  extant	  Varanus.	  Varanus	  gouldii	  is	  a	  medium-­‐sized	  
carnivorous	  lizard	  lacking	  serrated	  teeth,	  as	  does	  Varanus	  exanthematicus.	  In	  
addition,	  the	  anguimorph	  phylogeny	  (figure	  5.11)	  shows	  that	  serrated	  teeth	  
originated	  twice	  in	  the	  Anguimorpha,	  independently	  in	  Varanus	  and	  in	  the	  
Mosasauria	  (figure	  5.7C).	  The	  Mosasauria	  is	  an	  extinct	  anguimorph	  lineage	  with	  no	  
other	  morphological	  indication	  for	  venom	  use.	  Finally,	  the	  phylogenetic	  bracket	  
used	  in	  Fry	  et	  al.	  (2009:	  p8973)	  is	  incomplete	  because	  results	  of	  the	  finite	  element	  
analysis	  are	  provided	  only	  for	  Varanus	  komodoensis,	  lacking	  other	  extant	  Varanus	  
species	  to	  form	  a	  “bracket”.	  In	  summary,	  Varanus	  priscus	  may	  bear	  certain	  toxin	  that	  
is	  same	  as	  that	  in	  extant	  Varanus,	  but	  having	  serrated	  teeth	  does	  not	  directly	  






Figure	  5.11.	  Character	  evolution	  of	  tooth	  specializations	  in	  the	  Anguimorpha.	  The	  
labels	  on	  the	  branches	  indicate	  the	  origination	  of	  derived	  states	  as	  optimized	  on	  the	  
tree	  (ACCTRAN	  optimization).	  Clades	  in	  black	  are	  those	  with	  specializations	  
(derived	  states)	  on	  the	  marginal	  teeth.	  Clades	  in	  gray	  are	  those	  that	  show	  the	  
plesiomorphic	  state	  of	  the	  corresponding	  characters:	  Character	  429	  –	  base-­‐to-­‐tip	  
grooves	  on	  marginal	  teeth:	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  at	  anterior	  carina;	  (2)	  present,	  at	  
anterior	  and	  posterior	  carinae.	  Character	  430	  –	  serrations	  on	  marginal	  teeth:	  (0)	  






	   The	  current	  phylogeny	  supports	  the	  Monstersauria	  as	  a	  monophyletic	  
anguimorph	  clade,	  including	  Estesia	  mongoliensis	  as	  a	  basal	  member.	  Presence	  of	  
tooth	  flanges	  developed	  with	  venom	  grooves	  is	  recognized	  as	  a	  new	  monstersaurian	  
synapomorphy	  in	  this	  study.	  Estesia	  mongoliensis	  has	  venom	  grooves	  comparable	  to	  
extant	  Heloderma,	  but	  has	  the	  deeper	  base-­‐to-­‐tip	  groove	  in	  the	  caudal	  tooth	  carina,	  
revealing	  morphological	  variations	  of	  lizard	  venom-­‐delivery	  apparatus	  that	  are	  not	  
recorded	  in	  extant	  species.	  Tracing	  venom	  use	  in	  fossils	  can	  be	  tough	  because	  
venom	  glands	  hardly	  fossilize,	  so	  tooth	  characters	  need	  to	  be	  used	  with	  caution.	  
According	  to	  morphological	  and	  phylogenetic	  comparisons	  in	  anguimorph	  lizards,	  
more	  information	  is	  needed	  before	  considering	  serrated	  tooth	  edge	  as	  an	  indication	  
for	  venom	  use	  in	  fossil	  lizards,	  as	  it	  remains	  unclear	  for	  the	  distribution	  of	  this	  
character	  in	  fossil	  and	  extant	  clades.	  On	  the	  other	  hand,	  a	  	  root-­‐to-­‐tip	  tooth	  groove	  is	  
a	  reliable	  indication	  for	  venom	  use,	  as	  it	  is	  phylogenetically	  conservative	  with	  a	  
single	  origination	  in	  the	  Anguimorpha,	  and	  is	  exclusively	  related	  to	  venom	  delivery	  










	   Phylogeny	  is	  an	  indispensible	  component	  in	  reconstructing	  past	  ecological	  
traits	  during	  major	  functional	  transitions.	  Morphological	  traits	  of	  ancestral	  nodes	  
are	  determined	  not	  only	  from	  the	  ecology	  of	  particular	  fossils,	  but	  also	  by	  the	  
distribution	  of	  functional	  and	  ecological	  traits	  on	  the	  phylogeny.	  
	   Chapter	  two	  sampled	  45	  squamate	  taxa	  focusing	  on	  the	  locomotion	  shift	  
during	  the	  origin	  of	  snakes.	  Descriptions	  of	  major	  snake	  Families	  and	  their	  lizard	  
and	  amphisbaenian	  sisters	  have	  shown	  morphological	  diversifications	  of	  the	  shape	  
of	  vestibule	  and	  ampullae	  among	  burrowers	  and	  marine	  swimmers	  that	  are	  
exclusively	  aquatic.	  
	   Chapter	  three	  used	  three-­‐dimensional	  geometric	  morphometrics	  to	  quantify	  
the	  vestibular	  shape	  difference	  detected	  in	  chapter	  two.	  It	  was	  shown	  that	  fossorial	  
species	  and	  marine	  aquatic	  species	  cluster	  at	  separate	  zones	  in	  the	  morphospace,	  
although	  both	  specialist	  groups	  have	  large	  overlap	  with	  generalists	  in	  the	  
morphospace.	  Statistical	  tests	  support	  locomotion	  category	  as	  major	  factor	  for	  the	  
vestibular	  shape	  variations,	  whereas	  phylogeny	  has	  minor	  contribution	  to	  the	  shape	  




reconstructed	  as	  terrestrial,	  base	  on	  optimizations	  of	  the	  vestibular	  shape	  of	  all	  44	  
extant	  squamate	  species.	  
	   Chapter	  four	  describes	  a	  case	  study	  on	  the	  paleo	  ecology	  of	  the	  limbed	  
marine	  lizard	  Platecarpus	  coryphaeus.	  Repeated	  CT	  scanning	  and	  reconstruction	  of	  
the	  fossilized	  bony	  labyrinth	  of	  Platecarpus	  coryphaeus	  have	  shown	  that	  using	  high	  
current	  and	  medium-­‐high	  voltage	  yields	  best	  image	  quality	  during	  scanning,	  which	  
improves	  the	  resolution	  of	  the	  resulting	  virtual	  models.	  Furthermore,	  statistical	  
comparisons	  between	  the	  length	  of	  semicircular	  canals	  of	  Platecarpus	  coryphaeus	  
and	  Varanus	  species	  found	  insignificant	  length	  decrease	  in	  Platecarpus	  coryphaeus.	  
Marine	  adaptation	  has	  more	  impact	  on	  the	  shape	  of	  vestibular	  apparatus,	  according	  
to	  the	  PCA	  analysis	  in	  chapter	  three.	  
	   Chapter	  five	  described	  new	  materials	  of	  Estesia	  mongoliensis	  from	  the	  Late	  
Cretaceous	  Ukhha	  Tolgod,	  Mongolia.	  Phylogenetic	  analysis	  incorporating	  the	  new	  
materials	  supported	  Estesia	  mongoliensis	  as	  an	  early-­‐diverging	  member	  of	  the	  
Monstersauria	  that	  include	  the	  only	  living	  venomous	  lizards,	  Heloderma.	  Modern	  
Heloderma	  lizards	  deliver	  venom	  to	  prey	  using	  snake-­‐like	  marginal	  teeth	  with	  
venom	  grooves.	  New	  materials	  show	  that	  Estesia	  mongoliensis	  had	  Heloderma-­‐like	  
venom	  grooves	  not	  only	  in	  the	  anterior	  carina	  of	  the	  marginal	  teeth,	  but	  also	  in	  the	  
caudal	  carina,	  which	  revealed	  morphological	  variations	  that	  are	  not	  recorded	  in	  the	  




	   Although	  vestibular	  and	  venom	  apparatuses	  are	  independent	  structures	  in	  
squamates,	  studies	  in	  this	  thesis	  show	  that	  phylogeny	  is	  an	  indispensible	  
component	  in	  reconstructing	  past	  ecological	  traits	  during	  major	  functional	  
transitions.	  Morphological	  traits	  of	  ancestral	  nodes	  are	  not	  only	  determined	  from	  
the	  ecology	  of	  particular	  fossils,	  but	  also	  determined	  by	  distribution	  of	  functional	  




	   Virtual	  models	  of	  squamate	  inner	  ear	  in	  this	  study	  provide	  a	  comparative	  
dataset	  for	  various	  studies	  related	  to	  the	  functional	  morphology	  of	  the	  squamate	  
bony	  labyrinth.	  The	  methods	  developed	  in	  chapter	  three	  will	  be	  used	  to	  estimate	  
locomotion	  in	  stem	  snakes,	  which	  will	  eventually	  lead	  to	  an	  answer	  to	  the	  question	  
of	  whether	  snakes	  become	  limbless	  on	  land	  or	  in	  the	  ocean.	  Methodologically,	  the	  
optimization	  methods	  in	  chapter	  three	  will	  be	  elaborated,	  using	  different	  
optimization	  criteria	  and	  phylogenetic	  hypotheses,	  which	  provides	  a	  sensitivity	  






Adams,	  D.	  C.,	  and	  E.	  Otárola-­‐Castillo.	  2013.	  Geomorph:	  an	  R	  package	  for	  the	  
collection	  and	  analysis	  of	  geometric	  morphometric	  shape	  data.	  Methods	  in	  
Ecology	  and	  Evolution	  4:393–399.	  
Amenta,	  N.,	  S.	  Choi,	  and	  R.	  K.	  Kolluri.	  2001.	  The	  power	  crust,	  unions	  of	  balls,	  and	  the	  
medial	  axis	  transform.	  Computational	  Geometry	  19:127–153.	  
Apesteguía,	  S.,	  and	  H.	  Zaher.	  2006.	  A	  Cretaceous	  terrestrial	  snake	  with	  robust	  
hindlimbs	  and	  a	  sacrum.	  Nature	  440:1037–1040.	  
Balsai,	  M.	  J.	  2001.	  The	  phylogenetic	  position	  of	  Palaeosaniwa	  and	  the	  early	  evolution	  
of	  platynotan	  (varanoid)	  anguimorphs.	  Ph.D.	  dissertation,	  University	  of	  
Pennsylvania,	  Philadelphia.	  253	  pp.	  
Benson,	  D.	  A.,	  I.	  Karsch-­‐Mizrachi,	  D.	  J.	  Lipman,	  J.	  Ostell,	  and	  E.	  W.	  Sayers.	  2011.	  
GenBank.	  Nucleic	  Acids	  Research	  39	  (database	  issue):	  D32-­‐7.	  	  
Bever,	  G.	  S.,	  C.	  J.	  Bell,	  and	  J.	  A.	  Maisano.	  2005.	  The	  ossified	  briancase	  and	  cephalic	  
osteoderms	  of	  Shinisaurus	  crocodilurus	  (Squamata,	  Shinisauridae).	  
Palaeontologia	  Electronica	  8:1–36.	  
Bever,	  G.	  S.,	  C.	  J.	  Bell,	  and	  J.	  A.	  Maisano.	  2005.	  “Shinisaurus	  crocodilurus”	  (online),	  
Digital	  Morphology.	  Online	  resource	  
(http://digimorph.org/specimens/Shinisaurus_crocodilurus/adult/),	  




Bhullar,	  B.-­‐A.	  S.,	  and	  K.	  T.	  Smith.	  2008.	  Helodermatid	  lizard	  from	  the	  Miocene	  of	  
Florida,	  the	  evolution	  of	  the	  dentary	  in	  Helodermatidae,	  and	  comments	  on	  
dentary	  morphology	  in	  Varanoidea.	  Journal	  of	  Herpetology	  42:286–302.	  	  
Bogert,	  C.	  M.	  1968.	  A	  new	  genus	  and	  species	  of	  dwarf	  boa	  from	  Southern	  Mexico.	  
American	  Museum	  Novitates	  2354:1–38.	  
Boistel,	  R.,	  A.	  Herrel,	  R.	  Lebrun,	  G.	  Daghfous,	  P.	  Tafforeau,	  J.	  B.	  Losos,	  and	  B.	  
Vanhooydonck.	  2011.	  Shake	  rattle	  and	  roll:	  the	  bony	  labyrinth	  and	  aerial	  
descent	  in	  squamates.	  Integrative	  and	  Comparative	  Biology	  51:957–68.	  
Bookstein,	  F.	  L.	  1991.	  Morphometric	  Tool	  for	  Landmark	  Data:	  Geometry	  and	  
Biology.	  Cambridge	  University	  Press,	  435	  pp.	  
Borsuk-­‐Bialynicka,	  M.	  1984.	  Anguimorphans	  and	  related	  lizards	  from	  the	  Late	  
Cretaceous	  of	  the	  Gobi	  Desert,	  Mongolia.	  Palaeontologia	  Polonica	  46:5–105.	  
Brattstrom,	  B.	  H.	  1954.	  Amphibians	  and	  reptiles	  from	  Gypsum	  Cave,	  Nevada.	  
Bulletin	  of	  the	  Southern	  California	  Academy	  of	  Sciences	  53:8–12.	  
Caldwell,	  M.	  W.,	  and	  M.	  S.	  Y.	  Lee.	  1997.	  A	  snake	  with	  legs	  from	  the	  marine	  Cretaceous	  
of	  the	  Middle	  East.	  Nature	  386:705–709.	  
Caldwell,	  M.	  W.	  1999.	  Squamate	  phylogeny	  and	  the	  relationships	  of	  snakes	  and	  
mosasauroids.	  Zoological	  Journal	  of	  the	  Linnean	  Society	  125:115–147.	  
Caldwell,	  M.	  W.,	  and	  A.	  M.	  Albino.	  2001.	  Palaeoenvironment	  and	  palaeoecology	  of	  
three	  Cretaceous	  snakes:	  Pachyophis,	  Pachyrhachis,	  and	  Dinilysia.	  Acta	  




Caldwell,	  M.	  W.,	  and	  M.	  S.	  Lee.	  2001.	  Live	  birth	  in	  Cretaceous	  marine	  lizards	  
(mosasauroids).	  Proceedings	  of	  the	  Royal	  Society,	  Biological	  Sciences	  
268:2397–2401.	  
Catania,	  K.	  C.	  2009.	  Tentacled	  snakes	  turn	  C-­‐starts	  to	  their	  advantage	  and	  predict	  
future	  prey	  behavior.	  Proceedings	  of	  the	  National	  Academy	  of	  Sciences	  of	  the	  
United	  States	  of	  America	  106:11183–11187.	  
Christensen,	  C.	  B.,	  J.	  Christensen-­‐Dalsgaard,	  C.	  Brandt,	  and	  P.	  T.	  Madsen.	  2012.	  
Hearing	  with	  an	  atympanic	  ear:	  good	  vibration	  and	  poor	  sound-­‐pressure	  
detection	  in	  the	  royal	  python,	  Python	  regius.	  The	  Journal	  of	  Experimental	  
Biology	  215:331–342.	  
Claude,	  J.	  2008.	  Morphometrics	  with	  R.	  Springer	  Science+Business	  Media,	  LLC.	  
Conrad,	  J.	  L.	  2008.	  Phylogeny	  and	  systematics	  of	  Squamata	  (Reptilia)	  based	  on	  
morphology.	  Bulletin	  of	  the	  American	  Museum	  of	  Natural	  History	  310:1–182.	  
Conrad,	  J.	  L.,	  J.	  C.	  Ast,	  S.	  Montanari,	  and	  M.	  A.	  Norell.	  2011a.	  A	  combined	  evidence	  
phylogenetic	  analysis	  of	  Anguimorpha	  (Reptilia:	  Squamata).	  Cladistics	  
27:230–277.	  
Conrad,	  J.	  L.,	  O.	  Rieppel,	  J.	  A.	  Gauthier,	  and	  M.	  A.	  Norell.	  2011b.	  Osteology	  of	  
Gobiderma	  pulchrum	  (Monstersauria,	  Lepidosauria,	  Reptilia).	  Bulletin	  of	  the	  
American	  Museum	  of	  Natural	  History	  362:1–88.	  
The	  Deep	  Scaly	  Project.	  2008.	  “Gobiderma	  pulchrum”	  digital	  morphology.	  Online	  
resource	  (http://digimorph.org/specimens/Gobiderma_pulchrum),	  accessed	  




The	  Deep	  Scaly	  Project.	  2011.	  “Lanthanotus	  borneensis”	  digital	  morphology.	  Online	  
resource	  (http://digimorph.org/specimens/Lanthanotus_borneensis/ATOL),	  
accessed	  September	  12,	  2011.	  
Dingus	  L.,	  D.	  B.	  Loope,	  D.	  Dashzeveg,	  C.	  C.	  Swisher	  III,	  C.	  Minjin,	  M.	  J.	  Novacek	  and	  M.	  
A.	  Norell.	  2008.	  The	  geology	  of	  Ukhaa	  Tolgod	  (Djadokhta	  Formation,	  Upper	  
Cretaceous,	  Nemegt	  Basin,	  Mongolia).	  American	  Museum	  Novitates	  3616:1–
40.	  
Estes,	  R.	  1964.	  Fossil	  vertebrates	  from	  the	  Cretaceous	  Lance	  Formation,	  eastern	  
Wyoming.	  University	  of	  California	  Publications	  in	  Geological	  Sciences	  49.	  
Berkeley:	  University	  of	  California	  Press,	  180	  pp.	  
Estes,	  R.	  1983.	  Sauria	  Terrestria,	  Amphisbaenia.	  Stuttgart:	  Gustav	  Fischer.	  249	  pp.	  
(Handbuch	  der	  Paläoherpetologie	  [Encyclopedia	  of	  Paleoherpetology]	  10A).	  
Estes,	  R.,	  K.	  de	  Queiroz,	  and	  J.	  A.	  Gauthier.	  1988.	  Phylogenetic	  relationships	  within	  
Squamata.	  In	  R.	  Estes	  and	  G.	  Pregill	  (editors),	  Phylogenetic	  relationships	  of	  
the	  lizard	  families:119–281.	  Stanford,	  CA:	  Stanford	  University	  Press.	  
Fry,	  B.	  G.,	  N.	  Vidal,	  J.	  a	  Norman,	  F.	  J.	  Vonk,	  .	  Scheib,	  S.	  F.	  R.	  Ramjan,	  S.	  Kuruppu,	  K.	  
Fung,	  S.	  B.	  Hedges,	  M.	  K.	  Richardson,	  .	  C.	  Hodgson,	  V.	  Ignjatovic,	  R.	  
Summerhayes,	  and	  E.	  Kochva.	  2006.	  Early	  evolution	  of	  the	  venom	  system	  in	  
lizards	  and	  snakes.	  Nature	  439:584–588.	  
Fry,	  B.	  G.,	  S.	  Wroe,	  .	  Teeuwisse,	  M.	  J.	  P.	  van	  Osch,	  K.	  Moreno,	  J.	  Ingle,	  C.	  McHenry,	  T.	  
Ferrara,	  P.	  Clausen,	  .	  Scheib,	  K.	  L.	  Winter,	  L.	  Greisman,	  K.	  Roelants,	  L.	  van	  der	  




Krishnasamy,	  E.	  Kochva,	  .	  F.	  Kwok,	  D.	  Scanlon,	  J.	  Karas,	  D.	  M.	  Citron,	  E.	  J.	  C.	  
Goldstein,	  J.	  E.	  McNaughtan,	  and	  J.	  A.	  Norman.	  2009.	  A	  central	  role	  for	  venom	  
in	  predation	  by	  Varanus	  komodoensis	  (Komodo	  Dragon)	  and	  the	  extinct	  giant	  
Varanus	  (Megalania)	  priscus.	  Proceedings	  of	  the	  National	  Academy	  of	  
Sciences	  of	  the	  United	  States	  of	  America	  106:8969–8974.	  
Fry,	  B.	  G.,	  N.	  R.	  Casewell,	  W.	  Wüster,	  N.	  Vidal,	  B.	  Young,	  and	  T.	  N.	  W.	  Jackson.	  2012.	  
The	  structural	  and	  functional	  diversification	  of	  the	  Toxicofera	  reptile	  venom	  
system.	  Toxicon	  60:434–48.	  
Fürbringer,	  M.	  1900.	  Zur	  vergleichenden	  Anatomie	  Brustschulterapparates	  und	  der	  
Schultermuskeln.	  Janaische	  Zeitschrift	  für	  Naturwissenschaft	  34:215–718.	  	  
Gabe,	  M.,	  and	  H.	  Saint	  Girons.	  1976.	  Contribution	  à	  la	  morphologie	  comparée	  des	  
fosses	  nasales	  et	  de	  leur	  annexes	  chez	  les	  lépidosauriens.	  Memoires	  du	  
Museum	  National	  d’Histoire	  Naturelle	  Nouvelle	  Séries	  A	  (Zoologie)	  98:1–87.	  
Gao,	  K.-­‐Q.,	  and	  R.	  C.	  Fox.	  1996.	  Taxonomy	  and	  evolution	  of	  Late	  Cretaceous	  lizards	  
(Reptilia:	  Squamata)	  from	  western	  Canada.	  Bulletin	  of	  Carnegie	  Museum	  of	  
Natural	  History	  33:1–107.	  
Gao,	  K.-­‐Q.,	  and	  M.	  A.	  Norell.	  1998.	  Taxonomic	  revision	  of	  Carusia	  (Reptilia:	  
Squamata)	  from	  the	  Late	  Cretaceous	  of	  the	  Gobi	  Desert	  and	  phylogenetic	  
relationships	  of	  Anguimorphan	  lizards.	  American	  Museum	  Novitates	  3230:1–
51.	  
Gao,	  K.-­‐Q.,	  and	  M.	  A.	  Norell.	  2000.	  Taxonomic	  composition	  and	  systematics	  of	  Late	  




Mongolian	  Gobi	  Desert.	  Bulletin	  of	  the	  American	  Museum	  of	  Natural	  History	  
249:1–118.	  
Gauthier,	  J.	  A.,	  M.	  Kearney,	  J.	  A.	  Maisano,	  O.	  Rieppel,	  and	  A.	  D.	  B.	  Behlke.	  2012.	  
Assembling	  the	  squamate	  tree	  of	  life :	  perspectives	  from	  the	  phenotype	  and	  
the	  fossil	  record.	  Bulletin	  of	  the	  Peabody	  Museum	  of	  Natural	  History	  53:3–
308.	  
Gensler,	  P.	  A.	  2001.	  The	  first	  fossil	  Heloderma	  from	  the	  mid-­‐Pleistocence	  (Late	  
Irvingtonian)	  Coyote	  Badlands,	  Anza-­‐Borrego	  Desert	  State	  Park,	  southern	  
California.	  In	  R.E.	  Reynolds	  (editor),	  Abstracts	  of	  the	  2001	  Desert	  
Symposium.	  The	  changing	  face	  of	  the	  east	  Mojave	  Desert:71.	  Desert	  Studies	  
Center,	  California	  State	  University.	  
Georgi,	  J.	  A.	  2008.	  Semicircular	  canal	  morphology	  as	  evidence	  of	  locomotor	  
environment	  in	  Amniotes.	  Stony	  Brook	  University,	  223pp.	  
Gilmore,	  C..	  1928.	  The	  fossil	  lizards	  of	  North	  America.	  Memoirs	  of	  the	  National	  
Academy	  of	  Sciences	  22:1–201.	  
Goloboff,	  P.A.,	  J.	  S.	  Farris,	  and	  K.	  C.	  Nixon.	  2008.	  TNT,	  a	  free	  program	  for	  
phylogenetic	  analysis.	  Cladistics	  24:774–786.	  
Goodall,	  C.	  R.	  1991.	  Procrustes	  methods	  in	  the	  statistical	  analysis	  of	  shape.	  Journal	  of	  
the	  Royal	  Statistical	  Society	  B	  53:285-­‐339.	  





Greene,	  H.	  2000.	  Snake:	  The	  Evolution	  of	  Mystery	  in	  Nature.	  University	  of	  California	  
Press,	  365	  pp.	  
Gregory,	  P.	  T.	  1980.	  Physical	  factor	  selectivity	  in	  the	  fossorial	  lizard	  Anguis	  fragilis.	  
Journal	  of	  Herpetology	  14:95–99.	  
Gunz,	  P.,	  M.	  Ramsier,	  M.	  Kuhrig,	  J.-­‐J.	  Hublin,	  and	  F.	  Spoor.	  2012.	  The	  mammalian	  
bony	  labyrinth	  reconsidered,	  introducing	  a	  comprehensive	  geometric	  
morphometric	  approach.	  Journal	  of	  Anatomy	  220:529–543.	  
Hoffstetter,	  R.	  1957.	  Un	  saurien	  helodermatidé	  (Eurheloderma	  gallicum	  nov.	  gen	  et	  
sp.)	  dans	  la	  faune	  fossile	  des	  Phosphorites	  du	  Quercy.	  Bulletin	  de	  la	  Société	  
géologique	  de	  France	  (Série	  6)	  7:775–786.	  
IUCN	  2014.	  The	  IUCN	  Red	  List	  of	  Threatened	  Species.	  Version	  2013.2.	  
<http://.iucnredlist.org>.	  Downloaded	  on	  May	  2014.	  
Lakjer	  T.	  1927.	  Studien	  über	  die	  Gaumenregion	  bei	  Sauriernim	  Vergleich	  mit	  
Anamniern	  und	  primitiven	  Sauropsiden.	  Zoologische	  Jahrbücher,	  Abteilung	  
für	  Anatomie	  und	  Ontogenie	  der	  Tiehe	  49:57–356.	  
Jones,	  G.	  M.,	  and	  K.	  E.	  Spells.	  1963.	  A	  theoretical	  and	  comparative	  study	  of	  the	  
functional	  dependence	  of	  the	  semicircular	  canal	  upon	  its	  physical	  
dimensions.	  Proceedings	  of	  the	  Royal	  Society	  of	  London.	  Series	  B	  157:403–
19.	  
Kelley,	  K.	  C.,	  S.	  J.	  Arnold,	  and	  J.	  Gladstone.	  1997.	  The	  effects	  of	  substrate	  and	  
vertebral	  number	  on	  locomotion	  in	  the	  garter	  snake	  Thamnophis	  elegans.	  




Klingenberg,	  C.	  P.,	  and	  N.	  A.	  Gidaszewski.	  2010.	  Testing	  and	  quantifying	  
phylogenetic	  signals	  and	  homoplasy	  in	  morphometric	  data.	  Systematic	  
Biology	  59:245–261.	  
Klingenberg,	  C.	  P.	  2011.	  MorphoJ:	  an	  integrated	  software	  package	  for	  geometric	  
morphometrics.	  Molecular	  Ecology	  Resources	  11:353–357.	  
Lawing,	  A.	  M.,	  J.	  J.	  Head,	  and	  P.	  D.	  Polly.	  2012.	  The	  ecology	  of	  morphology:	  the	  
ecometrics	  of	  locomotion	  and	  macroenvironment	  in	  North	  American	  snakes;	  
pp.	  117–146	  in	  J.	  Louys	  (ed.),	  Paleontology	  in	  Ecology	  and	  Conservation.	  
Springer	  Berlin	  Heidelberg.	  
Lee,	  M.	  S.	  Y.,	  1997.	  The	  phylogeny	  of	  varanoid	  lizards	  and	  the	  affinities	  of	  snakes.	  
Philosophical	  Transactions	  of	  the	  Royal	  Society	  of	  London	  B	  Biological	  
Sciences	  352:53–91.	  
Lee,	  M.	  S.	  Y.,	  and	  M.	  W.	  Caldwell.	  2000.	  Adriosaurus	  and	  the	  affinities	  of	  mosasaurs,	  
dolichosaurs,	  and	  snakes.	  Journal	  of	  Paleontology	  74:915–937.	  
Lee,	  M.	  S.	  Y.,	  and	  M.	  W.	  Caldwell.	  1998.	  Anatomy	  and	  relationships	  of	  Pachyrhachis	  
problematicus,	  a	  primitive	  snake	  with	  hindlimbs.	  Philosophical	  Transactions	  
of	  the	  Royal	  Society	  B:	  Biological	  Sciences	  353:1521–1552.	  
Lee,	  M.	  S.	  Y.,	  G.	  L.	  Bell	  Jr,	  and	  M.	  W.	  Caldwell.	  1999.	  The	  origin	  of	  snake	  feeding.	  
Nature	  400:655–659.	  
Longrich,	  N.	  R.,	  B.-­‐A.	  S.	  Bhullar,	  and	  J.	  A	  Gauthier.	  2012.	  A	  transitional	  snake	  from	  the	  




Lychakov,	  D.	  V.,	  and	  Y.	  T.	  Rebane.	  2000.	  Otolith	  regularities.	  Hearing	  Research	  
143:83–102.	  
Lindgren,	  J.,	  M.	  W.	  Caldwell,	  T.	  Konishi,	  and	  L.	  M.	  Chiappe.	  2010.	  Convergent	  
evolution	  in	  aquatic	  tetrapods:	  insights	  from	  an	  exceptional	  fossil	  mosasaur.	  
PloS	  One	  5:1–10.	  
Maddison,	  W.	  P.	  1991.	  Squared-­‐change	  parsimony	  reconstructions	  of	  ancestral	  
states	  for	  continuous-­‐valued	  characters	  on	  a	  phylogenetic	  tree.	  Systematic	  
Biology	  40:304–314.	  
Mead,	  J.	  I.,	  B.	  W.	  Schubert,	  S.	  C.	  Wallace,	  and	  S.	  L.	  Swift.	  2012.	  Helodermatid	  lizard	  
from	  the	  Mio-­‐Pliocene	  oak-­‐hickory	  forest	  of	  Tennessee,	  eastern	  USA,	  and	  a	  
review	  of	  monstersaurian	  osteoderms.	  Acta	  Palaeontologica	  Polonica	  
57:111–121.	  
Miller,	  C.	  M.	  1944.	  Ecologic	  relations	  and	  adaptations	  of	  the	  limbless	  lizards	  of	  the	  
genus	  Anniella.	  Ecological	  Monographs	  14:271–289.	  
Miller,	  M.	  R.	  1966.	  The	  cochlear	  duct	  of	  lizards	  and	  snakes.	  6:421–429.	  
Michener,	  M.	  C.,	  and	  J.	  D.	  Lazell,	  Jr.	  1989.	  Distribution	  and	  relative	  abundance	  of	  the	  
hognose	  snake,	  Heterodon	  platirhinos,	  in	  eastern	  New	  England.	  Journal	  of	  
Herpetology	  23:35–40.	  
Montanari,	  S.,	  P.	  Higgins,	  and	  M.A.	  Norell.	  2013.	  Dinosaur	  eggshell	  and	  tooth	  enamel	  
geochemistry	  as	  an	  indicator	  of	  Central	  Asian	  Cretaceous.	  





Morel,	  V.	  1996.	  TreeBASE:	  the	  roots	  of	  phylogeny.	  Science	  5275:569.	  
Murphy,	  J.	  C.	  2012.	  Marine	  invasions	  by	  non-­‐sea	  snakes,	  with	  thoughts	  on	  
terrestrial-­‐aquatic-­‐marine	  transitions.	  Integrative	  and	  Comparative	  Biology	  
52:217–26.	  
Nishihara,	  S.,	  H.	  Aritomo,	  and	  R.	  L.	  Goode.	  1993.	  Effect	  of	  changes	  in	  mass	  on	  middle	  
ear	  function.	  Otolaryngology-­‐-­‐Head	  and	  Neck	  Surgery	  105:899–910.	  
Norell,	  M.	  A.,	  and	  K.-­‐Q.	  Gao.	  1997.	  Braincase	  and	  phylogenetic	  relationships	  of	  
Estesia	  mongoliensis	  from	  the	  Late	  Cretaceous	  of	  the	  Gobi	  Desert	  and	  the	  
recognition	  of	  a	  new	  clade	  of	  lizards.	  American	  Museum	  Novitates	  3211:1–
25.	  
Norell,	  M.	  A.,	  M.	  C.	  McKenna,	  and	  M.	  J.	  Novacek.	  1992.	  Estesia	  mongoliensis,	  a	  new	  
fossil	  Varanoid	  from	  the	  Late	  Cretaceous	  Barun	  Goyot	  Formation	  of	  
Mongolia.	  American	  Museum	  Novitates	  3045:1–24.	  
Norell,	  M.	  A.,	  K.-­‐Q.	  Gao,	  and	  J.	  L.	  Conrad.	  2007.	  A	  new	  platynotan	  lizard	  (Diapsida:	  
Squamata)	  from	  the	  Late	  Cretaceous	  Gobi	  Desert	  (Ömnögov),	  Mongolia.	  
American	  Museum	  Novitates	  3605:1–22.	  
Nydam,	  R.	  L.	  2000.	  A	  new	  taxon	  of	  Helodermatid-­‐like	  lizard	  from	  the	  Albian-­‐
Cenomanian	  of	  Utah.	  Journal	  of	  Vertebrate	  Paleontology	  20:285–294.	  
Oelrich,	  T.	  M.	  1956.	  The	  anatomy	  of	  the	  head	  of	  Ctenosaura	  pectinata	  (Iguanidae).	  





O’Higgins,	  P.	  and	  N.	  Jones.	  1998.	  Facial	  growth	  in	  Cercocebus	  torquatus:	  An	  
application	  of	  three	  dimensional	  geometric	  morphometric	  techniques	  to	  the	  
study	  of	  morphological	  variation.	  Journal	  of	  Anatomy	  193:251-­‐272.	  
Olori,	  J.	  C.	  2010.	  Digital	  endocasts	  of	  the	  cranial	  cavity	  and	  osseous	  labyrinth	  of	  the	  
burrowing	  snake	  Uropeltis	  woosmasoni	  (Alethinophidia:	  Uropeltidae).	  Copeia	  
1:14–26.	  
Polcyn,	  M.	  J.,	  L.	  L.	  Jacobs,	  and	  A.	  Haber.	  2005.	  A	  morphological	  model	  and	  CT	  
assessment	  of	  the	  skull	  of	  Pachyrhachis	  problematicus	  (Squamata,	  Serpentes),	  
a	  98	  million	  year	  old	  snake	  with	  legs	  from	  the	  Middle	  East.	  Palaeontologia	  
Electronica	  8:1–24.	  
Pianka,	  E.	  R.,	  and	  L.	  J.	  Vitt.	  2006.	  Lizards:	  Windows	  to	  the	  Evolution	  of	  Diversity.	  
University	  of	  California	  Press;	  New	  Ed	  edition,	  348	  pp.	  
Pregill,	  G.	  K.,	  J.	  A.	  Gauthier,	  and	  H.	  W.	  Greene.	  1986.	  The	  evolution	  of	  helodermatid	  
squamates,	  with	  description	  of	  a	  new	  taxon	  and	  an	  overview	  of	  Varanoidea.	  
Transactions	  of	  the	  San	  Diego	  Society	  of	  Natural	  History	  21:167–202.	  
Pyron,	  R.	  A.,	  F.	  T.	  Burbrink,	  and	  J.	  J.	  Wiens.	  2013.	  A	  phylogeny	  and	  revised	  
classification	  of	  Squamata,	  including	  4161	  species	  of	  lizards	  and	  snakes.	  BMC	  
Evolutionary	  Biology	  13:93.	  
Richtsmeier,	  J.	  T.,	  C.	  H.	  Paik,	  P.	  C.	  Elfert,	  T.	  M.	  Cole	  III,	  and	  H.	  R.	  Dahlman.	  1995.	  
Precision,	  repeatability,	  and	  validation	  of	  the	  localization	  of	  cranial	  





Rieppel,	  O.	  1980.	  The	  phylogeny	  of	  Anguinomorph	  lizards.	  Denkschriften	  der	  
Schweizerischen	  Naturforschenden	  Gesellschaft	  94:1–86.	  
Rieppel,	  O.,	  J.	  A.	  Gauthier	  and	  J.	  A.	  Maisano.	  2008.	  Comparative	  morphology	  of	  the	  
dermal	  palate	  in	  squamate	  reptiles,	  with	  comments	  on	  phylogenetic	  
implications.	  Zoological	  Journal	  of	  the	  Linnean	  Society	  152:131–152.	  
Rieppel,	  O.,	  N.	  J.	  Kley,	  and	  J.	  A.	  Maisano.	  2009.	  Morphology	  of	  the	  skull	  of	  the	  white-­‐
nosed	  blindsnake,	  Liotyphlops	  albirostris	  (Scolecophidia:	  Anomalepididae).	  
Journal	  of	  Morphology	  270:536–557.	  
Robert,	  E.	  C.	  2004.	  MUSCLE:	  multiple	  sequence	  alignment	  with	  high	  accuracy	  and	  
high	  throughput.	  Nucleic	  Acids	  Research	  32:1792–1797.	  
Russell,	  D.	  A.	  1967.	  Systematics	  and	  morphology	  of	  American	  mosasaurs.	  Bulletin	  of	  
the	  Peabody	  Museum	  of	  Natural	  History	  23:1–237.	  
Scanferla,	  A.,	  and	  B.-­‐A.	  S.	  Bhullar.	  2014.	  Postnatal	  development	  of	  the	  skull	  of	  
Dinilysia	  patagonica	  (Squamata-­‐stem	  Serpentes).	  The	  Anatomical	  Record	  
297:560–573.	  
Scanferla,	  A.,	  H.	  Zaher,	  F.	  E.	  Novas,	  C.	  de	  Muizon,	  and	  R.	  Céspedes.	  2013.	  A	  new	  snake	  
skull	  from	  the	  Paleocene	  of	  Bolivia	  sheds	  light	  on	  the	  evolution	  of	  
macrostomatans.	  PloS	  One	  8:1-­‐9.	  
Scanlon,	  J.	  D.,	  and	  M.	  S.	  Y.	  Lee.	  2000.	  The	  Pleistocene	  serpent	  Wonambi	  and	  the	  early	  
evolution	  of	  snakes.	  Nature	  403:416–420.	  
Socha,	  J.	  J.	  2011.	  Gliding	  flight	  in	  Chrysopelea:	  turning	  a	  snake	  into	  a	  wing.	  




Spoor,	  F.,	  S.	  Bajpai,	  S.	  T.	  Hussain,	  K.	  Kumar,	  and	  J.	  G.	  M.	  Thewissen.	  2002.	  Vestibular	  
evidence	  for	  the	  evolution	  of	  aquatic	  behaviour	  in	  early	  cetaceans.	  Nature	  
417:163–165.	  
Stevens,	  M.	  S.	  1977.	  Further	  study	  of	  Castolon	  local	  fauna	  (Early	  Miocene),	  Big	  Bend	  
National	  Park,	  Texas.	  Pearce-­‐Sellard	  Series,	  Texas	  Memorial	  Museum	  28:1–
69.	  	  
Swofford,	  D.	  L.	  2001.	  PAUP*:	  phylogenetic	  analysis	  using	  parsimony.	  v.	  4.0b10.	  
Washington,	  DC:	  Smithsonian	  Institution.	  
Uetz,	  P.	  (editor).	  The	  Reptile	  Database,	  http://.reptile-­‐database.org,	  accessed	  May,	  
2014.	  
Varón,	  A.,	  L.	  S.	  Vinh,	  and	  .C.	  Wheeler.	  2010.	  POY	  version	  4:	  phylogenetic	  analysis	  
using	  dynamic	  homologies.	  Cladistics	  26:72–85.	  
Vidal,	  N.,	  and	  S.	  B.	  Hedges.	  2004.	  Molecular	  evidence	  for	  a	  terrestrial	  origin	  of	  
snakes.	  Proceedings	  of	  the	  Royal	  Society,	  B.	  271	  Suppl:S226–S229.	  
Vidal,	  N.,	  and	  S.	  B.	  Hedges.	  2009.	  The	  molecular	  evolutionary	  tree	  of	  lizards,	  snakes,	  
and	  amphisbaenians.	  Comptes	  Rendus	  Biologies	  332:129–39.	  
Vidal,	  N.,	  A.-­‐S.	  Delmas,	  and	  S.	  B.	  Hedges.	  2005.	  The	  higher-­‐level	  relationships	  of	  
alethinophidian	  snakes	  inferred	  from	  seven	  nuclear	  and	  mitochondrial	  
genes.	  Biology	  of	  the	  Boas	  and	  Pythons	  1:27–33.	  





Walsh,	  S.	  A,	  P.	  M.	  Barrett,	  A.	  C.	  Milner,	  G.	  Manley,	  and	  L.	  M.	  Witmer.	  2009.	  Inner	  ear	  
anatomy	  is	  a	  proxy	  for	  deducing	  auditory	  capability	  and	  behaviour	  in	  reptiles	  
and	  birds.	  Proceedings	  of	  the	  Royal	  Society,	  Biological	  Sciences	  276:1355–
1360.	  
Wever,	  E.	  G.	  1978.	  The	  Reptile	  Ear:	  Its	  Structure	  and	  Function.	  Princeton	  University	  
Press,	  1024pp.	  
Wiens,	  J.	  J.,	  M.	  C.	  Brandley,	  and	  T.	  W.	  Reeder.	  2006.	  Why	  does	  a	  trait	  evolve	  multiple	  
times	  within	  a	  clade?	  Repeated	  evolution	  of	  snakelike	  body	  form	  in	  squamate	  
reptiles.	  Evolution	  60:123–141.	  
Wiens,	  J.	  J.,	  C.	  A.	  Kuczynski,	  T.	  M.	  Townsend,	  T.	  W.	  Reeder,	  D.	  G.	  Mulcahy,	  and	  J.	  W.	  
Sites	  Jr.	  2010.	  Combining	  phylogenomics	  and	  fossils	  in	  higher-­‐level	  squamate	  
reptile	  phylogeny:	  molecular	  data	  change	  the	  placement	  of	  fossil	  taxa.	  
Systematic	  Biology	  59:674–688.	  
Yatkola,	  D.	  A.	  1976.	  Fossil	  Heloderma	  (Reptilia,	  Helodermatidae).	  Occasional	  Papers	  
of	  the	  Museum	  of	  Natural	  History,	  University	  of	  Kansas	  51:1–14.	  
Yi,	  H.-­‐Y.,	  and	  M.	  A.	  Norell.	  2010.	  New	  Materials	  of	  Estesia	  mongoliensis	  (Reptilia:	  
Squamata)	  from	  the	  Late	  Cretaceous	  of	  Mongolia	  cast	  doubt	  on	  the	  
monophyly	  of	  the	  Monstersauria.	  Journal	  of	  Vertebrate	  Paleontology	  30	  
(suppl.	  1):191A.	  
Yi,	  H.-­‐Y.,	  and	  M.	  A.	  Norell.	  2013.	  New	  materials	  of	  Estesia	  mongoliensis	  (Squamata:	  
Anguimorpha)	  and	  the	  eovlution	  of	  venom	  grooves	  in	  lizards.	  American	  




Zaher,	  H.	  1998.	  The	  phylogenetic	  position	  of	  Pachyrachis	  within	  snakes	  (Squamata,	  
Lepidosauria).	  Journal	  of	  Vertebrate	  Plaeontology	  18:1–3.	  
Zaher,	  H.,	  and	  C.	  A.	  Scanferla.	  2012.	  The	  skull	  of	  the	  Upper	  Cretaceous	  snake	  
Dinilysia	  patagonica	  Smith-­‐Woodward,	  1901,	  and	  its	  phylogenetic	  position	  





SPECIMENS	  USED	  TO	  RECONSTRUCT	  VIRTUAL	  MODELS	  OF	  THE	  INNER	  EAR	  
	  
	   Specimens	  were	  either	  loaned	  from	  the	  herpetological	  and	  paleontological	  
collections	  of	  the	  American	  Museum	  of	  the	  Natural	  History,	  or	  obtained	  from	  
DigiMorph	  in	  the	  form	  of	  raw	  CT	  images,	  which	  includes	  all	  non-­‐AMNH	  specimens	  
below.	  In	  the	  second	  case,	  specimens	  were	  previously	  loaned	  to	  DigiMorph	  from	  
various	  institutions	  to	  which	  the	  listed	  specimen	  numbers	  belong.	  	  All	  the	  
segmentations	  and	  reconstructions	  of	  the	  inner-­‐ear	  region,	  however,	  were	  original	  
work	  by	  the	  author.	   	  	  
Serpentes:	  Achalinus	  spinalis	  (AMNH	  R-­‐34620);	  Acrochordus	  javanicus	  
(AMNH	  R-­‐92269);	  Aipysurus	  laevis	  (AMNH	  R-­‐5087);	  Anilius	  scytale	  (USNM	  204078);	  
Boiga	  irregularis	  (AMNH	  R-­‐69292);	  Chrysopelea	  ornata	  (AMNH	  R-­‐161965);	  Corallus	  
caninus	  (AMNH	  R-­‐55910);	  Cylindrophis	  maculatus	  (AMNH	  R-­‐126605);	  Echiopsis	  
curta	  (AMNH	  R-­‐115397);	  Erpeton	  tentaculatum	  (AMNH	  R-­‐153799);	  Eryx	  colubrinus	  
(FMNH	  63117);	  Eunectes	  murinus	  (AMNH	  R-­‐29349);	  Exiliboa	  placata	  (AMNH	  R-­‐
102892);	  Heterodon	  platirhinos	  (FMNH	  194529);	  Hydrophis	  caerulescens	  (AMNH	  R-­‐
86181);	  Lampropeltis	  getulus	  (AMNH	  R-­‐95965);	  Lamprophis	  lineatus	  (AMNH	  R-­‐
50646);	  Laticauda	  colubrina	  (AMNH	  R-­‐28996);	  Laticauda	  semifasciata	  (AMNH	  R-­‐
161779);	  Leptotyphlops	  dulcis	  (TNHC	  60638);	  Loxocemus	  bicolor	  (FMNH	  104800);	  




(AMNH	  R-­‐33243);	  Python	  molurus	  (TNHC,	  to	  be	  catalogued);	  Rhinobothryum	  
lentiginosum	  (AMNH	  R-­‐52395);	  Rhinophis	  philippinus	  (AMNH	  R-­‐24674);	  
Rhinotyphlops	  caecus	  (AMNH	  R-­‐05844);	  Simoselaps	  bertholdi	  (AMNH	  R-­‐115427);	  
Sonora	  semiannulata	  (AMNH	  R-­‐170522);	  Trimeresurus	  stejnegeri	  (AMNH	  R-­‐21057);	  
Typhlops	  jamaicensis	  (USNM	  12378);	  Uropeltis	  ceylanica	  (AMNH	  R-­‐43344);	  
Vermicella	  annulata	  (AMNH	  R-­‐161747);	  Xenopeltis	  unicolor	  (AMNH	  R-­‐161693).	  
Non-­‐Serpentes	  squamates:	  Anguis	  fragilis	  (AMNH	  R-­‐21745);	  Anniella	  pulchra	  
(AMNH	  R-­‐12851);	  Aprasia	  pulchella	  (AMNH	  R-­‐99706);	  Bipes	  canaliculatus	  (AMNH	  
R-­‐113487);	  Dibamus	  novaeguineae	  (AMNH	  R-­‐86710);	  Heloderma	  suspectum	  (AMNH	  
R-­‐161167);	  Platecarpus	  coryphaeus	  	  (AMNH	  FM	  1645);	  Pygopus	  nigriceps	  (AMNH	  R-­‐






SCAN	  PARAMETERS	  OF	  ALL	  SAMPLES	  IN	  CHAPTER	  TWO	  
	  
	   Listed	  in	  the	  table	  below	  are	  main	  scan	  parameters	  of	  the	  specimens	  
sampled.	  For	  data	  accessed	  from	  Digimorph,	  scan	  parameters	  follow	  descriptions	  
from	  the	  same	  source.	  For	  specimens	  scanned	  in	  this	  study,	  all	  parameters	  follow	  
the	  output	  of	  a	  GE	  v|tome|x	  dual-­‐tube	  CT	  scanner.	  The	  single	  fossil	  specimen	  is	  
labeled	  by	  a	  dagger	  symbol;	  all	  the	  rest	  are	  recent	  specimens.	  Copper	  filter	  is	  
generally	  not	  recommended	  for	  alcohol-­‐preserved	  specimens.	  For	  the	  recent	  
specimens	  listed	  with	  a	  0.1	  mm	  Cu	  filter,	  it	  may	  have	  been	  an	  operational	  error:	  I	  
may	  have	  selected	  “filter”	  in	  the	  output	  when	  a	  filter	  was	  not	  actually	  in	  place	  for	  the	  














Voxel	  size	  (z;	  
mm)	  
Filter	  	   Source	  




90	   200	   0.0806383	   0.0806383	   N	   this	  
study	  





Anguis	  fragilis	   140	   110	   0.02701441	   0.02701441	   N	   this	  
study	  
Anilius	  scytale	   180	   133	   0.01758	   0.03786	   N	   Digimor
ph	  
Anniella	  pulchra	   140	   110	   0.02037478	   0.02037478	   N	   this	  
study	  




150	   170	   0.01804318	   0.01804318	   N	   this	  
study	  







150	   170	   0.03101985	   0.03101985	   N	   this	  
study	  











90	   120	   0.0063518	   0.0063518	   N	   this	  
study	  




80	   180	   0.03089429	   0.03089429	   N	   this	  
study	  













Voxel	  size	  (z;	  
mm)	  
Filter	  	   Source	  
Eunectes	  murinus	   90	   120	   0.06737892	   0.06737892	   N	   this	  
study	  













































180	   133	   0.0205	   0.0528	   N	   Digimor
ph	  
Naja	  naja	   188	   133	   0.04395	   0.114	   N	   Digimor
ph	  









Ptyas	  mucosa	   80	   200	   0.0372901	   0.0372901	   N	   this	  
study	  
Pygopus	  nigriceps	   150	   170	   0.02963538	   0.02963538	   N	   this	  
study	  













Voxel	  size	  (z;	  
mm)	  
Filter	  	   Source	  
Rhinobothryum	  
lentiginosum	  
































100	   150	   0.01528521	   0.01528521	   N	   this	  
study	  


















	   dimensions	  ntax=44;	  
	   taxlabels	  
	   Ptyas_mucosa	  
	   Lampropeltis_getulus	  
	   Sonora_semiannulata	  
	   Rhinobothryum_lentiginosum	  
	   Heterodon_platirhinos	  
	   Boiga_irregularis	  
	   Chrysopelea_ornata	  
	   Erpeton_tentaculatum	  
	   Lamprophis_lineatus	  
	   Naja_naja	  
	   Laticauda_semifasciata	  
	   Laticauda_colubrina	  
	   Simoselaps_bertholdi	  




	   Echiopsis_curta	  
	   Hydrophis_caerulescens	  
	   Aipysurus_laevis	  
	   Trimeresurus_stejnegeri	  
	   Pareas_hamptoni	  
	   Acrochordus_javanicus	  
	   Achalinus_spinalis	  
	   Exiliboa_placata	  
	   Eryx_colubrinus	  
	   Corallus_caninus	  
	   Eunectes_murinus	  
	   Loxocemus_bicolor	  
	   Python_molurus	  
	   Xenopeltis_unicolor	  
	   Uropeltis_ceylanica	  
	   Rhinophis_philippinus	  
	   Cylindrophis_maculatus	  
	   Anilius_scytale	  
	   Leptotyphlops_dulcis	  
	   Rhinotyphlops_caecus	  
	   Typhlops_jamaicensis	  




	   Anniella_pulchra	  
	   Anguis_fragilis	  
	   Varanus_indicus	  
	   Bipes_canaliculatus	  
	   Typhlosaurus_lineatus	  
	   Aprasia_pulchella	  
	   Pygopus_nigriceps	  


























SCAN	  PARAMETERS	  IN	  CHAPTER	  FOUR	  
	  













Voltage	  (kv)	   170	   170	   170	  
Current	  
(μA)	  
310	   320	   320	  
Timing	  (ms)	   333	   333	   333	  
	   Voxel	  size	  
(x=y=z;	  
mm)	  




Voltage	  (kv)	   200	   210	   155	  
Current	  
(μA)	  
190	   200	   175	  
Timing	  (ms)	   333	   333	   1000	  
	   Voxel	  size	  
(x=y=z;	  
mm)	  






SPECIES	  SAMPLING	  AND	  MEASUREMENTS	  IN	  CHAPTER	  FOUR	  
	  






of	  A.	  sc	  
(mm)	  
Length	  
of	  L.	  sc	  
(mm)	  
Length	  











171.46	   14.49	   14.14	   14.3	  
Varanus	  griseus	   AMNH	  R-­‐
74810	  
85.88	   11.71	   9.77	   10.33	  
Varanus	  salvator	   AMNH	  R-­‐
94583	  
75.26	   12.42	   11.4	   8.92	  
Varanus	  indicus	   AMNH	  R-­‐
58389	  






DESCRIPTIONS	  AND	  CODINGS	  OF	  NEW	  CHARACTERS	  
	  
Character	  428	  to	  435	  of	  the	  morphological	  matrix	  are	  newly	  developed	  and	  
coded	  with	  direct	  observations.	  The	  characters	  are	  listed	  below	  with	  codings	  for	  
each	  taxon.	  Descriptions	  and	  codings	  of	  the	  combined	  matrix	  are	  listed	  in	  appendix	  
7.	  
428.	  Dentition,	  root-­‐to-­‐tip	  flanges	  on	  anterior	  and	  posterior	  carinae	  of	  marginal	  
teeth:	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  	  
429.	  Dentition,	  root-­‐to-­‐tip	  grooves	  extending	  from	  base	  to	  tip	  on	  marginal	  teeth:	  (0)	  
absent;	  (1)	  present,	  on	  anterior	  carina;	  (2)	  present,	  on	  anterior	  and	  posterior	  
carinae.	  
430.	  Dentition:	  serrated	  edges	  on	  marginal	  teeth:	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
431.	  Dentary:	  length	  of	  edentulous	  posterodorsal	  rim:	  (0)	  short,	  less	  than	  one	  third	  
the	  total	  length	  of	  dentary;	  (1)	  long,	  more	  than	  one	  third	  of	  the	  total	  length	  of	  
dentary.	  
432.	  Premaxilla,	  mediolateral	  width	  of	  nasal	  process:	  (0)	  broad,	  height	  smaller	  than	  
width,	  tapering	  posteriorly;	  (1)	  broad,	  height	  smaller	  than	  width,	  with	  posterior	  tip	  





433.	  Premaxilla,	  articulation	  surface	  with	  the	  nasal:	  (0)	  mainly	  horizontal;	  (1)	  
mainly	  vertical,	  nasals	  embrace	  premaxilla	  in	  lateral	  view;	  (2)	  nasals	  lost	  or	  greatly	  
reduced.	  
434.	  Lateral	  process	  of	  premaxilla	  at	  the	  base	  of	  its	  nasal	  process:	  (0)	  absent;	  (1)	  
present;	  (2)	  extensive,	  contacting	  the	  maxilla.	  
435.	  Vomer:	  medial	  canals	  near	  the	  anterior	  tip:	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  	  
	  
Sphenodon	  punctatus	   	   ?0000000	  
Gephyrosaurus	  bridensis	   	   ?000??0?	  
Estesia	  mongoliensis	   	   	   12010021	  
Gobiderma	  pulchrum	  	   	   ?0000?0?	  
Heloderma	  suspectum	   	   11000000	  
Heloderma	  horridum	  	   	   11000000	  
Heloderma	  texana	   	   	   ?10??0??	  
Eurheloderma	  gallicum	   	   ?1??????	  
Lowesaurus	  matthewi	   	   ?1??????	  
Paraderma	  bogerti	   	   	   ????????	  
Primaderma	  nessovi	   	   	   101?????	  
Parviderma	  inexact	   	   	   ?0?0????	  
Palaeosaniwa	  canadensis	   	   101?????	  
Parasaniwa	  wyomingensis	   	   ?0??0???	  




Xantusia	  vigilis	   	   	   ?0002?0?	  
Eolacerta	  robusta	   	   	   ?000??0?	  
Yabeinosaurus	  tenuis	  	   	   ?00?0?0?	  
Carusia	  intermedia	   	   	   ?0000000	  
Xenosaurus	  grandis	   	   	   ?0000001	  
Xenosaurus	  platyceps	  	   	   ?0??????	  
Restes	  rugosus	   	   	   ?0??????	  
Bahndwivici	  ammoskius	   	   ?0?0000?	  
Shinisaurus	  crocodilurus	   	   ?0001001	  
Merkurosaurus	  omatus	   	   ?000000?	  
Dalinghosaurus	  longidigitus	  	   ?0000000	  
Saniwa	  feisti	   	   	   	   ????0???	  
Necrosaurus	  cayluxi	   	   	   ?0??????	  
Necrosaurus	  eucarinatus	   	   ?0??????	  
Proplatynotia	  longirostrata	   	   ?0?0000?	  
Paravaranus	  angustifrons	   	   ?0??????	  
Saniwides	  mongoliensis	   	   ?0?02???	  
Cherminotus	  longifrons	   	   ?0?0200?	  
Lanthanotus	  borneensis	   	   ?0?00000	  
Ovoo	  gurvel	   	   	   	   ?00??000	  
Aiolosaurus	  oriens	   	   	   ?0?02?0?	  




Abronia	  deppii	   	   	   ????????	  
Abronia	  oaxacae	   	   	   ?00000?1	  
Anguis	  fragilis	   	   	   ?000??0{01}	  
Anniella	  pulchra	   	   	   ??00100?	  
Apodosauriscus	  minimus	   	   ???0????	  
Barisia	  imbricata	   	   	   ?0000?01	  
Celestus	  costatus	   	   	   ?000??0?	  
Diploglossus	  millepunctatus	   	   ?0001011	  
Dopasia	  harti	  	  	   	   	   ?0001000	  
Elgaria	  coerulea	  	   	   	   ????????	  
Elgaria	  multicarinata	   	   ?0000001	  
Gerrhonotus	  liocephalus	   	   ?0000?01	  
Ophisaurus	  attenuatus	   	   ?0??????	  
Ophisaurus	  ventralis	   	   	   ?0001?0?	  
Paragerrhonotus	  ricardensis	  	   ?00?000?	  
Parophisaurus	  pawneensis	   	   ?000??0?	  
Proglyptosaurus	  huerfanensis	   ?00?0?01	  
Ophisauriscus	  quadrupes	   	   ????????	  
Pseudopus	  apodus	   	   	   ?0000001	  
Arpadosaurus	  gazinorum	   	   ?0??????	  
Glyptosaurus	  sylvestris	   	   ?0?0????	  




Melanosaurus	  maximus	   	   ?0?0??0?	  
Odaxosaurus	  piger	   	   	   ?00?????	  
Paraglyptosaurus	   	   	   ?001????	  
Paraplacosauriops	  quercy	   	   ?00?????	  
Peltosaurus	  granulosus	   	   ?000??0?	  
Proxestops	  jepseni	   	   	   ?00?????	  
Xestops	  vagans	   	   	   ?000????	  
Dorsetisaurus	  purbeckensis	   	   ?0??????	  
Eosaniwa	  koehni	   	   	   ?0?0????	  
Dolichosaurus	  longicollis	   	   ????????	  
Adriosaurus	  suessi	   	   	   ?0??????	  
Aigialosaurus	  dalmaticus	   	   ????????	  
Tethysaurus	  nopcsai	   	   	   ?0?02?0?	  
Russellosaurus	  coheni	   	   ?0??????	  
Halisaurus	  arambougi	   	   ?0?002??	  
Mosasaurus	   	   	   	   ?0{01}0220?	  
Clidastes	  	   	   	   	   ?0{01}022??	  
Tylosaurus	   	   	   	   ?01022??	  
Saniwa	  ensidens	   	   	   ????0???	  
Varanus	  exanthematicus	   	   ?0002?01	  
Varanus	  gouldii	   	   	   ?0002101	  




Varanus	  komodoensis	   	   ?0102101	  
Varanus	  prasinus	   	   	   ??100101	  
Varanus	  prisca	   	   	   ?01?????	  
Varanus	  salvadorii	   	   	   ?0102101	  





DATA	  MATRICES	  USED	  IN	  THIS	  STUDY	  
	  
Morphological	  Matrix:	  I	  have	  presented	  the	  matrix	  in	  two	  parts:	  part	  I:	  descriptions	  
of	  the	  435	  morphological	  characters;	  part	  II:	  character	  codings	  of	  every	  terminal	  
taxon.	  	  
Abbreviations	  Used	  in	  Character	  Descriptions:	  NEW,	  the	  character	  is	  developed	  in	  
this	  study;	  CMAN,	  the	  character	  is	  from	  Conrad	  et	  al.	  (2011a);	  GN,	  the	  character	  is	  
from	  Gao	  and	  Norell	  (1998);	  BS,	  the	  character	  is	  from	  Bhullar	  and	  Smith	  (2008).	  	  
Data	  Matrix	  for	  the	  Combined	  Analysis:	  The	  combined	  data	  matrix	  has	  included	  86	  
taxa	  coded	  with	  435	  morphological	  characters	  and	  four	  genes.	  The	  downloadable	  
NEXUS	  file	  can	  be	  accessed	  at	  TreeBASE:	  
http://purl.org/phylo/treebase/phylows/study/TB2:S12642.	  	  
Part	  I:	  Descriptions	  of	  the	  435	  morphological	  characters:	  
1.	   Skull,	  percentage	  of	  total	  length	  made	  up	  by	  antorbital	  snout	  (CMAN-­‐1):	  (0)	  
less	  than	  30	  percent;	  (1)	  equals	  or	  more	  than	  30	  percent;	  	  (2)	  equals	  or	  more	  than	  
45	  percent;	  	  (3)	  equals	  or	  more	  than	  50	  percent.	  
2.	   Skull,	  rostrum	  anterior	  to	  the	  septomaxilla	  (CMAN-­‐2):	  (0)	  short,	  absent;	  (1)	  
four	  tooth	  positions	  long	  or	  more.	  
3.	   Skull,	  muzzle	  shape	  (CMAN-­‐3):	  (0)	  tapering;	  (1)	  blunt	  and	  rounded;	  (2)	  




4.	   Skull,	  canthal	  crest	  (CMAN-­‐4):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  strongly	  developed.	   	  
5.	   Skull,	  interorbital	  septum	  (CMAN-­‐5):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	   	  	  
6.	   Nares,	  posterior	  elongation	  (CMAN-­‐6):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
7.	   Dermal	  sculpturing	  (CMAN-­‐7):	  (0)	  "crawling"	  or	  "worm-­‐like"	  sculpture;	  (1)	  
pitted.	  
8.	   Dermal	  sculpturing,	  maxilla	  (CMAN-­‐8):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  	  	  
9.	   Dermal	  sculpturing,	  prefrontal	  (CMAN-­‐9):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
10.	   Dermal	  sculpturing,	  parietal/frontal	  (CMAN-­‐10):	  (0)	  absent;	  (1)	  present	  on	  
frontal	  and	  parietal.	  
11.	   Premaxilla,	  fusion	  into	  single	  element	  (CMAN-­‐11):	  (0)	  absent,	  paired	  
premaxillae;	  (1)	  present.	  
12.	   Premaxilla,	  external	  contact	  with	  frontal	  (CMAN-­‐13):	  (0)	  absent,	  connected	  
by	  nasals;	  (1)	  present;	  (2)	  contact	  overlain	  by	  nasals.	  
13.	   Premaxilla,	  incisive	  process	  (CMAN-­‐14):	  (0)	  single;	  (1)	  bipartite;	  (2)	  absent.	  
14.	   Premaxilla,	  rostrum	  anterior	  to	  the	  premaxillary	  teeth	  (CMAN-­‐15):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present,	  conical	  and	  extending	  for	  about	  one	  tooth	  position;	  (2)	  
cylindrical	  and	  extending	  for	  about	  the	  length	  of	  two	  tooth	  positions.	   	  	  
15.	   Premaxilla,	  contact	  with	  maxilla	  (CMAN-­‐16):	  (0)	  sutural;	  (1)	  non-­‐sutural.	  
16.	   Premaxilla-­‐maxilla	  aperture	  (CMAN-­‐17):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
17.	   Nasals,	  presence	  as	  discrete	  elements	  (CMAN-­‐19):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	   	  




19.	   Nasals,	  internasal	  contact	  (CMAN-­‐21):	  (0)	  extensive,	  (1)	  less	  than	  half	  of	  their	  
length.	  	  	  
20.	   Nasal,	  anterior	  border	  (CMAN-­‐22):	  (0)	  concave,	  forming	  the	  posterior	  border	  
of	  the	  external	  naris,	  (1)	  lacking	  anterior	  narial	  process.	  	  	  
21.	   Nasofrontal	  suture,	  articulated	  shape	  in	  dorsal	  view	  (CMAN-­‐23):	  (0)	  M-­‐
shaped,	  (1)	  frontal	  forms	  an	  anterior	  wedge,	  (2)	  transverse,	  (3)	  W-­‐shaped,	  (4)	  V-­‐
shaped	  with	  nasals	  invading	  frontal	  suture,	  (5)	  contact	  primarily	  ligamentous,	  (6)	  U-­‐
shaped,	  with	  nasals	  arching	  posteriorly.	   	  	  
22.	   Nasofrontal	  fontanelle	  (CMAN-­‐24):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	   	  
23.	   Maxilla,	  anteromedial	  process	  lying	  between	  vomers	  and	  premaxillae	  
(CMAN-­‐25):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  present	  and	  extensive,	  blocking	  premaxilla-­‐
vomer	  contact.	  
24.	   Maxilla,	  strong	  medial	  processes	  behind	  the	  nasal	  process	  of	  the	  premaxilla	  
(CMAN-­‐26):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  separation	  subequal	  to	  the	  breadth	  of	  the	  nasal	  
process	  of	  the	  premaxilla.	   	  
25.	   Maxillae,	  contact	  at	  midline	  behind	  nasal	  process	  of	  premaxilla	  (CMAN-­‐27):	  
(0)	  absent;	  (1)	  present.	   	  
26.	   Maxilla,	  apex	  or	  middle	  of	  the	  nasal	  process	  (CMAN-­‐28):	  (0)	  at	  or	  anterior	  to	  
midpoint	  of	  maxilla;	  (1)	  posterior	  to	  midpoint	  of	  maxilla;	  (2)	  dorsal	  and	  ventral	  
margins	  subparallel;	  (3)	  maxilla	  anteroposteriorly	  very	  short,	  absence	  of	  a	  nasal	  




27.	   Maxilla,	  nasal	  process	  inclination	  (CMAN-­‐29):	  (0)	  steeply	  inclined,	  posterior	  
border	  of	  the	  naris	  distinct	  from	  ventral	  border;	  (1)	  weakly	  inclined,	  posterior	  
border	  of	  the	  naris	  not	  distinct	  from	  the	  ventral	  border	  	  	  
28.	   Maxilla,	  overlap	  of	  prefrontal	  (CMAN-­‐30):	  (0)	  only	  anteriorly,	  does	  not	  
include	  a	  supraorbital	  component;	  (1)	  extensive,	  extends	  beyond	  the	  lacrimal	  
and/or	  lacrimal	  foramen.	  
29.	   Maxilla,	  contact	  with	  vomer	  posterior	  to	  the	  fenestra	  vomoeronasalis	  externa	  
(CMAN-­‐31):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  	  
30.	   Maxilla,	  palatine	  flange	  (CMAN-­‐32):	  (0)	  medial	  flaring	  absent:	  (1)	  medially	  
flared	  from	  the	  lateral	  border	  of	  the	  internal	  nares;	  (2)	  present,	  expanded	  
posteromedially	  beyond	  the	  posterolateral	  process	  of	  the	  maxilla.	  
31.	   Maxilla,	  posterior	  extent	  of	  tooth	  row	  (CMAN-­‐33):	  (0)	  beyond	  anterior	  one	  
fourth	  of	  orbit;	  (1)	  terminates	  at	  anterior	  border	  of	  orbit.	   	  	  
32.	   Prefrontal,	  dorsolateral	  tuberosity	  (CMAN-­‐34):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
33.	   Prefrontal,	  supraorbital	  ridge	  (CMAN-­‐35):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
34.	   Prefrontal,	  pares	  frontales	  contact	  at	  midline	  (CMAN-­‐36):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	   	  	  	  
35.	   Prefrontal,	  contact	  with	  postorbitofrontal	  (CMAN-­‐37):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
36.	   Prefrontal,	  blocks	  contact	  between	  maxilla	  and	  nasal	  (CMAN-­‐38):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present,	  extends	  anteriorly	  to	  the	  naris;	  (2)	  present,	  contacts	  the	  premaxilla.	  




38.	   Prefrontal,	  subpalpebral	  fossa	  (CMAN-­‐40):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	   	  	  
39.	   Lacrimal	  (CMAN-­‐41):	  (0)	  present,	  large	  and	  extending	  for	  more	  than	  half	  the	  
distance	  to	  the	  external	  naris;	  (1)	  present,	  discrete,	  and	  limited	  to	  orbital	  margin;	  
(2)	  present	  on	  orbital	  margin,	  but	  fused	  to	  the	  prefrontal;	  (3)	  absent;	  (4)	  present,	  
but	  reduced	  to	  a	  tiny	  nubbin	  lying	  posterior	  to	  the	  lacrimal	  foramen.	  
40.	   Lacrimal,	  posterolateral	  flange	  (CMAN-­‐42):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
41.	   Lacrimal,	  foramen	  (CMAN-­‐43):	  (0)	  single;	  (1)	  double.	  
42.	   Lacrimal	  foramen,	  size	  (CMAN-­‐44):	  (0)	  small,	  similar	  in	  size	  to	  palatine	  
foramen;	  (1)	  large,	  approximately	  two	  times	  the	  smallest	  diameter	  of	  the	  palatine	  
foramen	  or	  more.	  
43.	   Jugal	  (CMAN-­‐45):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	   	  	  
44.	   Jugal,	  anterior	  extension	  (CMAN-­‐46):	  (0)	  no	  further	  than	  if	  forming	  the	  
anterior	  border	  of	  the	  orbit;	  (1)	  extends	  anteriorly	  beyond	  the	  margin	  of	  the	  orbit.	   	  	  
45.	   Jugal,	  shape	  (CMAN-­‐47):	  (0)	  angulated;	  (1)	  little	  angulation,	  curved;	  (2)	  
reduced	  to	  a	  small	  splint	  barely	  extending	  beyond	  the	  posterior	  margin	  of	  the	  
maxilla;	  (3)	  straight	  posterodorsal	  bar	  without	  a	  strong	  suborbital	  bar.	   	  	  
46.	   Jugal,	  posteroventral	  process	  (CMAN-­‐48)	  	  (0)	  present,	  well	  defined;	  (1)	  
absent.	   	  	  
47.	   Jugal,	  postorbital	  branch	  (CMAN-­‐49):	  (0)	  without	  anterior	  or	  posterior	  
flanges;	  (1)	  dilated.	   	  
48.	   Jugal,	  postorbital	  process	  rugosities	  (CMAN-­‐50):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	   	  




50.	   Jugal,	  relationship	  to	  maxilla	  (CMAN-­‐52):	  (0)	  mostly	  medially;	  (1)	  mostly	  
dorsally;	  (2)	  mostly	  posterior	  to	  the	  maxilla.	  
51.	   Jugal:	  contact	  with	  squamosal	  (CMAN-­‐53):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	   	  	  
52.	   Quadratojugal	  (CMAN-­‐54):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
53.	   Frontals	  (CMAN-­‐55):	  (0)	  separate	  in	  adults;	  (1)	  fused	  in	  adults.	  	  	  
54.	   Frontal,	  anterior	  constricted	  neck	  (CMAN-­‐56):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
55.	   Frontals,	  shape	  as	  a	  unit	  (CMAN-­‐57):	  (0)	  anterior	  and	  posterior	  borders	  
subequal	  in	  width;	  (1)	  trapezoid;	  (2)	  concave	  lateral	  margins,	  minimum	  width	  less	  
than	  three	  fifth	  posterior	  border	  width;	  (3)	  tapering	  posteriorly;	  (4)	  pentagonal	  
with	  an	  anterior	  tapering	  point;	  (5)	  square	  posteromedially	  with	  large	  anterolateral	  
acuminate	  projection;	  (6)	  triangular,	  with	  tapering	  anterior	  edge.	  The	  sixth	  
character	  state	  is	  added	  according	  to	  the	  morphology	  of	  Lowesaurus	  matthewi	  
(Pregill	  et	  al.,	  1986).	  
56.	   Frontals,	  constriction	  between	  orbits	  (CMAN-­‐58):	  (0)	  absent,	  interorbital	  
margin	  linear;	  (1)	  present,	  anterior	  portion	  of	  the	  frontal	  is	  hourglass	  shaped.	  
57.	   Frontal,	  dorsal	  keel	  (CMAN-­‐59):	  (0)	  absent;	  (1)	  low,	  poorly	  developed;	  (2)	  
tall,	  well	  developed.	  
58.	   Frontal,	  dorsoventral	  inflation	  (CMAN-­‐60):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	   	  	  
59.	   Frontals,	  subolfactory	  processes	  (CMAN-­‐61):	  (0)	  ventral	  downgrowths	  that	  
do	  not	  contact	  along	  midline;	  (1)	  partly	  surrounding	  the	  olfactory	  bulbs	  anteriorly;	  
(2)	  partly	  surrounding	  the	  olfactory	  bulbs	  posteriorly;	  (3)	  contact	  the	  




60.	   Frontals,	  subolfactory	  processes	  contact	  at	  midline	  (CMAN-­‐62):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present.	  
61.	   Frontal,	  medial	  pillar	  of	  the	  frontal	  separating	  the	  olfactory	  tracks	  from	  one	  
another	  (CMAN-­‐63):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
62.	   Frontals,	  contact	  of	  medial	  pillar	  and	  lateral	  subolfactory	  flanges	  (CMAN-­‐64):	  
(0)	  absent;	  (1)	  present.	  
63.	   Frontals,	  contact	  the	  maxilla	  anteriorly	  (CMAN-­‐65):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
64.	   Frontals,	  participation	  in	  the	  orbitonasal	  foramen	  (CMAN-­‐66):	  (0)	  absent,	  
prefrontals	  with	  large	  contributions;	  (1)	  present,	  prefrontals	  blocked	  from	  the	  
orbitonasal	  foramen.	  
65.	   Frontal,	  contact	  with	  palatines	  (CMAN-­‐67):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
66.	   Frontal,	  invaded	  by	  external	  nares	  (CMAN-­‐68):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
67.	   Frontals,	  parietal	  tabs	  (CMAN-­‐69):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  present,	  
elaborated	  into	  dorsomedial	  extensions	  on	  top	  of	  the	  parietals;	  (3)	  frontal	  and	  
parietal	  fused.	   	  	  
68.	   Frontoparietal	  suture,	  dorsal	  view	  (CMAN-­‐70):	  (0)	  U-­‐shaped,	  anteriorly	  
arched;	  (1)	  transverse;	  (2)	  W-­‐shaped;	  (3)	  U-­‐shaped,	  posteriorly	  arched.	  
69.	   Frontoparietal	  fontanelle	  (CMAN-­‐71):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	   	  	  
70.	   Parietal,	  lateral	  flange	  at	  the	  frontoparietal	  suture	  (CMAN-­‐72):	  (0)	  no	  lateral	  
flange;	  (1)	  gently	  curved,	  laterally	  tapering;	  (2)	  with	  broad,	  squared,	  lateral	  tabs	  
such	  that	  the	  postfrontal	  margin	  of	  the	  frontal	  is	  parallel	  with	  the	  postfrontal	  margin	  




71.	   Parietal	  (CMAN-­‐73):	  (0)	  paired;	  (1)	  fused.	  
72.	   Parietal,	  frontal	  tabs	  (CMAN-­‐74):	  (0)	  absent;	  (1)	  present	  within	  the	  contact	  
or	  dorsally;	  (2)	  present	  on	  the	  ventral	  surface.	   	  	  	  
73.	   Parietal,	  median	  adductor	  crest	  expressed	  as	  a	  keel	  (CMAN-­‐75):	  (0)	  absent,	  
flat	  parietal	  table	  extends	  to	  the	  posterior	  margin;	  (1)	  present.	  
74.	   Parietal,	  decensus	  parietalis	  (CMAN-­‐76):	  (0)	  weakly	  developed	  or	  absent;	  (1)	  
present	  as	  anteroposteriorly	  elongate	  crest;	  (2)	  present,	  anteroposteriorly	  narrow	  
ventral	  projection.	  
75.	   Parietal,	  pineal	  foramen	  (CMAN-­‐77):	  (0)	  within	  parietal;	  (1)	  within	  frontal;	  
(2)	  at	  frontoparietal	  suture;	  (3)	  absent.	  
76.	   Parietal	  fossa,	  posterior	  margin	  (CMAN-­‐78):	  (0)	  open,	  crest	  extending	  
posterolaterally;	  (1)	  closed,	  crest	  meet	  at	  midline;	  (2)	  absent.	  
77.	   Parietal,	  posterior	  flange	  (CMAN-­‐79):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
78.	   Parietal,	  supratemporal	  processes	  length	  from	  the	  level	  of	  the	  parietal	  notch	  
compared	  to	  the	  parietal	  anterior	  to	  that	  point	  (CMAN-­‐80):	  (0)	  greater	  than	  one	  
half;	  (1)	  less	  than	  one	  half;	  (2)	  absent.	   	  	  
79.	   Parietal,	  dorsal	  margin	  of	  the	  supratemporal	  process	  (CMAN-­‐81):	  (0)	  narrow,	  
bladelike;	  (1)	  broad	  and	  flat.	  
80.	   Parietal,	  transverse	  posterior	  margin	  between	  the	  supratemporal	  processes	  
(CMAN-­‐82):	  (0)	  present,	  space	  between	  supratemporal	  processes	  greater	  the	  width	  
of	  the	  supratemporal	  process	  base;	  (1)	  absent,	  no	  transverse	  posterior	  margin	  




81.	   Parietal,	  nuchal	  fossa	  (CMAN-­‐83):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  present	  and	  
extending	  substantially	  onto	  the	  skull	  table.	  
82.	   Parietal,	  contact	  with	  supratemporal	  arch	  (CMAN-­‐84):	  (0)	  only	  at	  the	  
anterior	  and	  posterior	  extremes;	  (1)	  increased	  contact	  anteriorly	  and	  posteriorly;	  
(2)	  absent.	  
83.	   Parietal,	  contact	  with	  the	  supraoccipital	  (CMAN-­‐85):	  (0)	  absent	  or	  only	  via	  
the	  processus	  ascendens	  tecti	  synotica;	  (1)	  present,	  extensive	  (posttemporal	  
fenestra	  closed).	  
84.	   Parietal,	  attachment	  of	  jaw	  adductor	  musculature	  (CMAN-­‐86):	  (0)	  dorsally;	  
(1)	  ventrally;	  (2)	  reduced,	  appear	  to	  attach	  only	  laterally.	  
85.	   Supratemporal	  (CMAN-­‐87):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
86.	   Supratemporal,	  length	  relative	  to	  depth	  (CMAN-­‐88):	  (0)	  short,	  not	  extending	  
much	  beyond	  the	  jaw	  suspensorium;	  (1)	  elongate,	  extending	  well	  anterior	  to	  the	  jaw	  
suspensorium	  (more	  than	  3	  times	  as	  long	  as	  deep).	  
87.	   Postfrontal	  or	  postorbital	  contact	  with	  the	  frontal	  or	  parietal,	  forking	  of	  
medial	  surface	  (CMAN-­‐89):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
88.	   Postorbital	  or	  postfrontal,	  tubercle	  (CMAN-­‐90):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  
present,	  elaborated	  into	  a	  horn.	  
89.	   Postfrontal	  (CMAN-­‐91):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	   	  	  
90.	   Postfrontal,	  shape	  (CMAN-­‐92):	  (0)	  anteroposteriorly	  elongate,	  not	  a	  strong	  
lateral	  bar;	  (1)	  irregular	  or	  round	  and	  reduced	  in	  size;	  (2)	  mediolaterally	  developed	  




91.	   Postfrontal,	  contact	  with	  the	  parietal	  (CMAN-­‐93):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  
present,	  for	  more	  than	  one	  half	  the	  parietal	  length.	  
92.	   Postorbitofrontal,	  fusion	  (CMAN-­‐94):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
93.	   Postorbital	  (posterior	  ramus	  of	  postorbitofrontal)	  (CMAN-­‐95):	  (0)	  present;	  
(1)	  absent.	  
94.	   Postorbital,	  posterior	  extent	  (CMAN-­‐96):	  (0)	  less	  than	  one	  half	  the	  length	  of	  
the	  supratemporal	  fenestra;	  (1)	  more	  than	  one	  half	  the	  length	  of	  the	  supratemporal	  
fenestra;	  (2)	  more	  than	  three	  fourth	  the	  length	  of	  the	  supratemporal	  fenestra;	  (3)	  
contacting	  the	  supratemporal.	  
95.	   Postorbital,	  contribution	  to	  the	  posterior	  margin	  of	  the	  orbit	  (CMAN-­‐97,	  
description	  modified)	  :(0)	  one	  half	  or	  more;	  (1)	  less	  than	  one	  half.	   	  	  	  
96.	   Squamosal	  (CMAN-­‐98):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	   	  
97.	   Squamosal,	  contact	  with	  postorbitofrontal	  (CMAN-­‐99):	  (0)	  present;	  (1)	  
absent.	  
98.	   Squamosal,	  dorsal	  process	  (CMAN-­‐100):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
99.	   Palpebral	  ossification(s)	  (CMAN-­‐101):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  a	  single	  
ossification	  articulating	  with	  or	  located	  near	  the	  prefrontal;	  (2)	  present,	  multiple	  
ossifications	  running	  down	  the	  lateral	  surface	  of	  the	  prefrontal	  and	  frontal.	  
100.	   Septomaxilla	  (CMAN-­‐102):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
101.	   Septomaxilla,	  medial	  flange	  (CMAN-­‐103):	  (0)	  short	  or	  absent;	  (1)	  long.	  
102.	   Septomaxilla,	  contact	  with	  the	  osseous	  nasal	  cavity	  roof	  (CMAN-­‐104):	  (0)	  




103.	   Palate,	  orientation	  of	  the	  ectopterygoid	  and	  the	  pterygoid	  transverse	  process	  
(CMAN-­‐105):	  (0)	  mostly	  oriented	  mediolaterally;	  (1)	  angled	  larger	  than	  30	  degrees	  
from	  perpendicular	  to	  the	  sagittal.	  
104.	   Vomers,	  fusion	  (CMAN-­‐106):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
105.	   Vomer,	  shape	  (CMAN-­‐107):	  (0)	  plate	  like;	  (1)	  rod	  like.	  
106.	   Vomers,	  teeth	  (CMAN-­‐109):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
107.	   Palatines,	  medial	  expansion	  anteriorly	  (CMAN-­‐110):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
108.	   Palatine,	  length	  (CMAN-­‐111):	  (0)	  longer	  than	  wide;	  (1)	  subequal	  in	  length	  
and	  width;	  (2)	  extremely	  foreshortened,	  much	  deeper	  and	  broader	  than	  long.	  
109.	   Palatine,	  length	  relative	  to	  the	  vomer	  (CMAN-­‐112):	  (0)	  as	  long	  as	  the	  vomer;	  
(1)	  two-­‐thirds	  the	  length	  of	  vomer.	  
110.	   Palatines,	  choanal	  groove	  (CMAN-­‐113):	  (0)	  very	  short	  or	  absent;	  (1)	  distinct	  
and	  elongate.	  
111.	   Palatine,	  secondary	  palate	  formed	  around	  choanal	  groove	  (CMAN-­‐114):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present,	  ventromedial	  fold	  partly	  hide	  the	  choanal	  groove;	  (2)	  present,	  
ventromedial	  process	  hide	  most	  or	  all	  of	  the	  dorsomedial	  process;	  (3)	  contacting	  at	  
midline.	   	  
112.	   Palatine,	  teeth	  (CMAN-­‐115):	  (0)	  present,	  patches;	  (1)	  absent;	  (2)	  present,	  
single	  line.	   	  	  
113.	   Pterygoid,	  anterolateral	  process	  (CMAN-­‐116,	  character	  descriptions	  




ectopterygoid,	  and	  approaches	  jugal	  anteriorly	  to	  the	  point	  where	  the	  jugal	  
articulates	  with	  ectopterygoid.	  
114.	   Pterygoid,	  ventromedial	  process	  (CMAN-­‐117):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
115.	   Pterygoid,	  teeth	  (CMAN-­‐118):	  (0)	  arranged	  in	  multiple	  rows	  or	  patches;	  (1)	  
in	  a	  single	  line;	  (2)	  absent.	  
116.	   Pterygoid,	  contact	  with	  vomer	  (CMAN-­‐119):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
117.	   Interpterygoid	  vacuity,	  midline	  contact	  of	  vomers	  (CMAN-­‐120):	  (0)	  present,	  
contact	  for	  their	  length;	  (1)	  present,	  invaded	  by	  interpterygoid	  vacuity;	  (2)	  present,	  
contact	  anteriorly	  and	  posteriorly;	  (3)	  absent.	  
118.	   Interpterygoid	  vacuity,	  midline	  contact	  of	  palatines	  (CMAN-­‐121):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present;	  (2)	  vomer-­‐pterygoid	  contact	  present.	   	  	  
119.	   Interpterygoid	  vacuity,	  midline	  contact	  of	  pterygoids	  (CMAN-­‐122):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  
120.	   Interpterygoid	  vacuity,	  broadest	  point	  compared	  to	  distance	  from	  basicranial	  
joint	  to	  quadrate	  (CMAN-­‐123):	  (0)	  two	  fifths	  or	  greater;	  (1)	  one	  third	  or	  less;	  (2)	  
closed.	  
121.	   Ectopterygoid,	  contact	  with	  palatine	  anterior	  to	  the	  suborbital	  fenestra	  
(CMAN-­‐124):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  present,	  contact	  broader	  than	  suborbital	  
fenestra;	  (3)	  present,	  closes	  suborbital	  fenestra.	  
122.	   Ectopterygoid,	  contact	  with	  palatine	  posterior	  to	  the	  suborbital	  fenestra	  




123.	   Ectopterygoid,	  lateral	  exposure	  behind	  maxilla	  (CMAN-­‐126):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
124.	   Braincase,	  ventral	  sagittal	  ridge	  on	  the	  basisphenoid	  and	  basioccipital	  
(CMAN-­‐127):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	   	  	  
125.	   Braincase,	  "X-­‐ossicle"	  present	  on	  the	  ventral	  surface	  (CMAN-­‐128):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present.	  
126.	   Braincase,	  fenestra	  ovalis	  location	  (CMAN-­‐129):	  (0)	  above	  or	  slightly	  
posterior	  to	  the	  spheno-­‐occipital	  tubercle;	  (1)	  anterior	  to	  the	  spheno-­‐occipital	  
tubercle.	   	  	  
127.	   Braincase,	  orbitosphenoid	  (CMAN-­‐130):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  azygous;	  (2)	  
present,	  paired	  orbitosphenoid.	  
128.	   Braincase,	  occipital	  condyle	  (CMAN-­‐131):	  (0)	  single	  unit	  made	  of	  
basioccipital	  and	  exoccipitals;	  ovoid	  or	  sub-­‐ovoid;	  (1)	  bipartite,	  constructed	  of	  
exoccipitals;	  (2)	  single	  unit	  made	  of	  basioccipital	  and	  exoccipitals;	  U-­‐shaped;	  (3)	  
formed	  only	  by	  the	  basioccipital.	  
129.	   Braincase,	  anterior	  extension	  of	  crista	  prootica	  (CMAN-­‐132):	  (0)	  terminates	  
at	  inferior	  process;	  (1)	  extends	  onto	  the	  basipterygoid	  process;	  (2)	  crista	  prootica	  
absent.	   	  	  	  
130.	   Braincase	  closure	  (CMAN-­‐133):	  (0)	  open;	  (1)	  parietal	  downgrowths;	  (2)	  
parietal	  downgrowths	  and	  anterior	  extension	  of	  prootic.	  




132.	   Supraoccipital,	  processus	  ascendens	  tecti	  synotici	  (CMAN-­‐135):	  (0)	  present;	  
(1)	  absent.	  
133.	   Prootic,	  supratrigeminal	  process	  (CMAN-­‐136):	  (0)	  absent	  or	  faint	  ridge;	  (1)	  
distinct,	  anterior	  process	  visible	  in	  lateral	  view;	  (2)	  closes	  trigeminal	  foramen.	  
134.	   Prootic,	  crista	  alaris	  (CMAN-­‐137):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  short	  and	  not	  
extending	  further	  anteriorly	  than	  the	  inferior	  process	  of	  the	  prootic;	  (2)	  present,	  
elongate	  and	  overhanging	  the	  inferior	  process	  of	  the	  prootic.	  
135.	   Prootic,	  crista	  prootica	  (CMAN-­‐138):	  (0)	  well-­‐developed,	  lateral	  and	  ventral	  
aspects;	  (1)	  reduced,	  extending	  mostly	  laterally.	  
136.	   Prootic,	  perforation	  of	  the	  crista	  prootica	  (CMAN-­‐139):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
137.	   Prootic,	  entocarotid	  fossa	  (CMAN-­‐140):	  (0)	  present	  as	  distinct	  fossa	  within	  
the	  recessus	  vena	  jugularis;	  (1)	  reduced	  or	  absent.	  
138.	   Prootic,	  facial	  foramen	  (CMAN-­‐141):	  (0)	  single;	  (1)	  double.	  
139.	   Laterosphenoid	  (CMAN-­‐142):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
140.	   Sphenoid,	  posterolateral	  flanges	  laterally	  overlying	  basioccipital	  (CMAN-­‐
143):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  fusion	  of	  basioccipital	  to	  the	  basisphenoid.	  
141.	   Sphenoid,	  lateral	  head	  vein	  enclosure	  by	  the	  sphenoid	  (CMAN-­‐144):	  (0)	  
absent	  or	  incomplete;	  (1)	  complete.	  
142.	   Sphenoid,	  anterior	  opening	  of	  Vidian	  canal	  (CMAN-­‐145):	  (0)	  ventral	  to	  
dorsum	  sellae;	  (1)	  on	  the	  roof	  of	  the	  dorsum	  sellae;	  (2)	  on	  the	  ventral	  surface	  of	  the	  




143.	   Sphenoid,	  contribution	  to	  the	  posterior	  opening	  of	  the	  Vidian	  canal	  (CMAN-­‐
146):	  (0)	  house	  it;	  (1)	  share	  it	  with	  the	  prootic;	  (2)	  at	  the	  prootic	  contact	  with	  the	  X-­‐
ossicle;	  (3)	  shared	  with	  the	  parietal.	   	  	  
144.	   Parasphenoid,	  teeth	  (CMAN-­‐147):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
145.	   Basipterygoid	  processes,	  length	  (CMAN-­‐148):	  (0)	  long,	  extending	  beyond	  
main	  body	  of	  the	  basisphenoid;	  (1)	  short,	  expressed	  as	  short	  nubbins	  that	  are	  more	  
than	  2	  times	  as	  wide	  as	  long	  and	  not	  extending	  anterior	  to	  the	  main	  body	  of	  the	  
basisphenoid;	  (2)	  absent.	  
146.	   Basioccipital,	  crista	  tuberalis	  development	  (CMAN-­‐149):	  (0)	  medially	  
concave;	  (1)	  medially	  flat,	  inclusion	  in	  the	  paroccipital	  process	  more	  lateral	  than	  on	  
the	  spheno-­‐occipital	  tubercle;	  (2)	  expanded	  into	  a	  lateral	  process;	  (3)	  absent.	  	  
147.	   Basioccipital,	  spheno-­‐occipital	  tubercle	  (CMAN-­‐150):	  (0)	  short	  and	  ventrally	  
directed;	  (1)	  elongate	  and	  posterolaterally	  directed;	  (2)	  absent.	  
148.	   Basioccipital,	  location	  of	  the	  spheno-­‐occipital	  tubercle	  (CMAN-­‐151):	  (0)	  
posteriorly,	  crista	  tuberalis	  nearly	  vertical;	  (1)	  anteriorly,	  crista	  tuberalis	  
posterodorsally	  inclined.	  
149.	   Basioccipital,	  canal	  or	  groove	  for	  basalar	  artery	  (CMAN-­‐152):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
150.	   Otooccipital,	  hypoglossal	  foramen	  (CMAN-­‐153):	  (0)	  separated	  from	  vagus	  
foramen;	  (1)	  internally	  subdivided	  or	  confluent.	  




152.	   Otooccipital,	  occipital	  recess	  (CMAN-­‐155):	  (0)	  hidden	  by	  spheno-­‐occipital	  
tubercle	  in	  ventral	  view;	  (1)	  visible	  in	  ventral	  view.	   	  	  
153.	   Stapes,	  internal	  (quadrate)	  process	  (CMAN-­‐156):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
154.	   Stapes,	  shape	  of	  shaft	  (CMAN-­‐157):	  (0)	  straight;	  (1)	  angulated.	  
155.	   Extracolumella,	  anterior	  elongation	  (CMAN-­‐158):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
156.	   Quadrate,	  suspension	  (CMAN-­‐159):	  (0)	  monimostylic;	  (1)	  streptostylic;	  (2)	  
suspended	  mainly	  from	  supratemporal;	  (3)	  suspended	  mainly	  from	  opisthotic;	  (4)	  
suspended	  mainly	  from	  squamosal.	   	  	  
157.	   Quadrate,	  pterygoid	  lappet	  (CMAN-­‐160):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
158.	   Stapes,	  position	  of	  stapedial	  artery	  (CMAN-­‐161):	  (0)	  pierces	  stapes;	  (1)	  
anteriorly;	  (2)	  posteriorly.	   	  	  
159.	   Quadrate,	  tympanic	  crest	  (CMAN-­‐162):	  (0)	  equals	  or	  larger	  than	  posterior	  
crest;	  (1)	  shorter	  than	  posterior	  crest;	  (2)	  absent.	   	  	  	  
160.	   Quadrate,	  suprastapedial	  process	  (CMAN-­‐163):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
161.	   Quadrate,	  infrastapedial	  arch	  (CMAN-­‐164):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  
present,	  contacts	  the	  suprastapedial	  process;	  (3)	  fusion	  of	  the	  suprastapedial	  
process	  and	  the	  infrastapedial	  arch.	   	  	  
162.	   Extracolumellar	  tissue,	  calcification	  (CMAN-­‐165):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
163.	   Mandible,	  fusion	  of	  articular,	  prearticular,	  and	  surangular	  (CMAN-­‐166):	  (0)	  
absent;	  (1)	  articular-­‐prearticular,	  surangular	  




165.	   Mandible,	  adductor	  fossa	  orientation	  (CMAN-­‐168):	  (0)	  medial	  margin	  of	  low	  
and	  rounded;	  (1)	  distinct	  vertical	  flange.	   	  
166.	   Mandible,	  adductor	  fossa	  expansion	  (CMAN-­‐169):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
167.	   Mandible,	  intramandibular	  septum	  (CMAN-­‐170):	  (0)	  terminates	  more	  than	  
two	  tooth	  widths	  anterior	  to	  the	  last	  tooth	  position;	  (1)	  terminates	  at,	  or	  nearly	  at,	  
the	  posterior-­‐most	  tooth	  position.	  
168.	   Mandible,	  intramandibular	  septum	  ventral	  margin	  (CMAN-­‐171):	  (0)	  absent;	  
(1)	  posteroventral	  margin	  sutured;	  (2)	  posteroventral	  margin	  free.	  
169.	   Mandible,	  anterior	  surangular	  foramen	  (CMAN-­‐172):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
170.	   Mandible,	  external	  border	  of	  the	  anterior	  surangular	  foramen	  (CMAN-­‐173):	  
(0)	  formed	  only	  by	  the	  surangular;	  (1)	  margin	  with	  coronoid	  contribution;	  (2)	  with	  
dentary	  contribution;	  (3)	  with	  coronoid	  and	  dentary	  contribution;	  (4)	  anterior	  
surangular	  foramen	  absent;	  (5)	  within	  coronoid.	  
171.	   Mandible,	  groove	  associated	  with	  anterior	  surangular	  foramen	  (CMAN-­‐174):	  
(0)	  absent;	  (1)	  present.	  
172.	   Mandible,	  posterior	  mylohyoid	  foramen	  (CMAN-­‐175):	  (0)	  present;	  (1)	  
absent.	  
173.	   Mandible,	  position	  of	  posterior	  mylohyoid	  foramen	  (CMAN-­‐176):	  (0)	  anterior	  
to	  the	  coronoid	  apex;	  (1)	  posterior	  to	  the	  coronoid	  apex.	  
174.	   Mandible,	  glenoid	  (CMAN-­‐177):	  (0)	  formed	  at	  least	  primarily	  by	  articular;	  (1)	  
formed	  equally	  by	  articular	  and	  surangular.	  




176.	   Dentary,	  anteroventral	  surface	  (CMAN-­‐179):	  (0)	  narrow,	  depth	  greater	  than	  
width;	  (1)	  broader	  than	  tall	  with	  splenial	  and	  Meckel's	  canal	  slightly	  visible	  laterally.	  
177.	   Dentary,	  posterior	  extent	  (CMAN-­‐180):	  (0)	  to	  the	  level	  of	  the	  posterior	  
margin	  of	  the	  coronoid	  process	  (eminence);	  (1)	  extends	  to	  the	  midpoint	  of	  mandible	  
between	  the	  coronoid	  eminence	  and	  the	  articular	  condyle.	  
178.	   Dentary,	  Meckel's	  canal	  (CMAN-­‐181):	  (0)	  open;	  (1)	  partly	  closed;	  (2)	  closed	  
and	  fused.	  
179.	   Dentary,	  subdental	  shelf	  (CMAN-­‐182):	  (0)	  present;	  (1)	  absent;	  (2)	  present,	  
enlarged.	   	  
180.	   Dentary,	  anterior	  inferior	  alveolar	  foramen	  (CMAN-­‐183):	  (0)	  does	  not	  
contribute;	  (1)	  contributes	  to	  dorsal	  border;	  (2)	  forms	  anterior	  and	  dorsal	  border;	  
(3)	  foramen	  indistinct	  from	  other	  medial	  mandibular	  foramina.	  
181.	   Dentary,	  posterodorsal	  coronoid	  process(es)	  (CMAN-­‐184):	  (0)	  large;	  (1)	  
small;	  (2)	  absent.	  
182.	   Dentary,	  sub-­‐coronoid	  and	  surangular	  processes	  (CMAN-­‐185):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present;	  (2)	  intramandibular	  hinge.	  
183.	   Dentary,	  angular	  process	  compared	  to	  surangular	  process	  (CMAN-­‐186):	  (0)	  
terminate	  at	  about	  the	  same	  posterior	  level;	  (1)	  terminates	  anteriorly;	  (2)	  extends	  
posteriorly.	  
184.	   Dentary,	  principle	  support	  (CMAN-­‐187):	  (0)	  coronoid,	  surangular,	  and	  




185.	   Splenial	  (CMAN-­‐188):	  (0)	  present;	  (1)	  absent;	  (2)	  present,	  fused	  to	  the	  
postdentary	  bones.	  
186.	   Splenial,	  extent	  of	  anteromedial	  walling	  of	  Meckel's	  canal	  (CMAN-­‐189):	  (0)	  
extends	  for	  less	  than	  half	  of	  the	  dentary;	  (1)	  extends	  for	  more	  than	  two	  thirds	  of	  
dentary;	  (2)	  extends	  anteriorly	  to	  contribute	  to	  the	  mandibular	  symphysis.	  
187.	   Splenial,	  posterior	  extent	  (CMAN-­‐190):	  (0)	  extends	  posterior	  to	  the	  apex	  of	  
the	  coronoid;	  (1)	  terminates	  at,	  or	  anterior	  to,	  the	  coronoid	  apex.	  
188.	   Splenial,	  overlap	  with	  postdentary	  bones	  (CMAN-­‐191):	  (0)	  overlap,	  no	  hinge	  
with	  angular;	  (1)	  abutting,	  splenial	  receives	  angular;	  (2)	  abutting,	  angular	  receives	  
splenial.	  
189.	   Coronoid,	  height	  of	  coronoid	  at	  process	  relative	  to	  the	  length	  of	  the	  mandible	  
(CMAN-­‐192):	  (0)	  short,	  broad;	  (1)	  tall,	  narrow;	  (2)	  absent.	  
190.	   Coronoid,	  posterior	  extent	  of	  the	  labial	  flange	  (CMAN-­‐193):	  (0)	  absent;	  (1)	  
extends	  mostly	  labially,	  does	  not	  overlap	  the	  posterior	  margin	  of	  the	  coronoid	  
process	  in	  lateral	  view;	  (2)	  extends	  beyond	  the	  posterior	  margin	  of	  the	  coronoid	  
process	  in	  lateral	  view.	  
191.	   Coronoid,	  anterior	  end	  (CMAN-­‐194):	  (0)	  clasps	  the	  dentary;	  (1)	  butts	  against	  
dentary.	  
192.	   Coronoid,	  ventral	  margin	  (CMAN-­‐195):	  (0)	  flat	  or	  concave;	  (1)	  convex.	  





194.	   Coronoid,	  contact	  with	  the	  anterior	  inferior	  alveolar	  foramen	  (CMAN-­‐197):	  
(0)	  absent;	  (1)	  present.	  
195.	   Coronoid,	  posterior	  overlap	  by	  surangular	  (CMAN-­‐198):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
196.	   Surangular,	  anterodorsal	  buttress	  of	  coronoid	  (CMAN-­‐199):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
197.	   Surangular,	  anterior	  border	  when	  disarticulated	  (CMAN-­‐200):	  (0)	  tapering;	  
(1)	  expanded	  anterodorsally	  with	  vertical	  anterior	  margin.	  
198.	   Surangular,	  anterior	  extension	  into	  mental	  canal	  (CMAN-­‐201):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
199.	   Angular	  (CMAN-­‐202):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
200.	   Prearticular,	  crest	  (CMAN-­‐203):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
201.	   Prearticular,	  crest	  with	  imbedded	  angular	  process	  (CMAN-­‐204):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present.	  
202.	   Articular,	  retroarticular	  process	  (CMAN-­‐205):	  (0)	  posteriorly	  directed;	  (1)	  
medially	  deflected;	  (2)	  retroarticular	  process	  absent.	  
203.	   Articular,	  medial	  offset	  of	  retroarticular	  process	  with	  lateral	  notch	  (CMAN-­‐
206):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
204.	   Articular,	  retroarticular	  process	  with	  posterior	  broadening	  (CMAN-­‐207):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  




206.	   Articular,	  tubercle	  on	  the	  medial	  margin	  of	  retroarticular	  process	  (CMAN-­‐
209):	  (0)	  absent;	  (1)	  present	  as	  a	  tubercle;	  (2)	  present,	  elaborated	  into	  a	  finger-­‐like	  
process.	  
207.	   Articular,	  torsion	  of	  retroarticular	  process	  (CMAN-­‐210):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present;	  (2)	  present	  and	  strongly	  twisted.	  
208.	   Dentition,	  spacing	  (CMAN-­‐211):	  (0)	  closely	  spaced;	  (1)	  widely	  separated;	  
spaces	  between	  tooth	  bases	  greater	  than	  one	  half	  the	  width	  of	  a	  tooth	  shaft;	  (2)	  
tightly	  packed	  with	  tooth	  shafts	  contacting	  for	  most	  of	  their	  height;	  ctenodont.	  
209.	   Dentition,	  form	  of	  teeth	  (CMAN-­‐212,	  modified):	  (0)	  straight,	  pointed;	  (1)	  
triangular;	  (2)	  trenchant,	  curved;	  (3)	  incipient	  cusps	  on	  posterior	  teeth;	  (4)	  teeth	  
with	  multiple	  crowns;	  (5)	  globidont;	  (6)	  squared	  dorsal	  margin;	  (7)	  mediolaterally	  
expanded	  with	  transverse	  cutting	  edges;	  (8)	  pointed	  and	  needle	  like.	  
210.	   Dentition,	  waist	  on	  marginal	  teeth	  (CMAN-­‐213):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
211.	   Dentition,	  posterior	  marginal	  tooth	  implantation	  (CMAN-­‐214):	  (0)	  labially	  
pleurodont;	  (1)	  acrodont;	  (2)	  modified	  pleurodont;	  (3)	  enclosed	  by	  expanded	  
interdental	  ridge;	  (4)	  subacrodont;	  (5)	  thecodont;	  (6)	  anteriorly	  pleurodont,	  
posteriorly	  acrodont.	  
212.	   Dentition,	  caniniform	  teeth	  (CMAN-­‐215)	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
213.	   Dentition,	  anterior	  marginal	  teeth	  (CMAN-­‐216):	  (0)	  generally	  perpendicular	  
to	  the	  long	  axis	  of	  the	  jaw;	  (1)	  procumbent.	  
214.	   Dentition,	  expanded	  bases	  on	  marginal	  teeth	  (CMAN-­‐217):	  (0)	  absent;	  (1)	  




215.	   Dentition,	  plicidentine	  (CMAN-­‐218):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
216.	   Dentition,	  crown	  striations	  (CMAN-­‐219):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
217.	   Dentition,	  replacement	  (CMAN-­‐221):	  (0)	  develop	  lingually,	  large	  resorption	  
pit;	  (1)	  posterolingually,	  resorption	  pit;	  (2)	  posterolingually,	  no	  resorption	  pit;	  (3)	  
addition	  at	  the	  posterior	  end	  of	  the	  tooth	  row.	  
218.	   Dentition,	  enlarged	  median	  premaxillary	  tooth	  more	  than	  half	  again	  the	  
diameter	  of	  the	  other	  premaxillary	  teeth	  (CMAN-­‐222):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
219.	   Dentition,	  premaxillary	  teeth	  compared	  to	  maxillary	  teeth	  (CMAN-­‐223):	  (0)	  
similar;	  (1)	  markedly	  smaller;	  (2)	  absent;	  (3)	  enlarged	  into	  fangs.	  
220.	   Dentition,	  maxillary	  teeth	  (CMAN-­‐224):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
221.	   Dentition,	  dentary	  teeth	  (CMAN-­‐225):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
222.	   Dentition,	  chisel	  shaped	  posterior	  teeth	  (CMAN-­‐226):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
223.	   Hyoid,	  second	  ceratobranchial	  (CMAN-­‐227):	  (0)	  present;	  (1)	  absent	  	  	  	  
224.	   Hyoid,	  second	  epibranchials	  (CMAN-­‐228):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
225.	   Epihyal,	  shape	  (CMAN-­‐229):	  (0)	  small,	  triangular;	  (1)	  large,	  wing-­‐like.	  
226.	   Notochord,	  in	  adults	  (CMAN-­‐230):	  (0)	  persistent;	  (1)	  obliterated.	  
227.	   Vertebrae,	  centrum	  morphology	  (CMAN-­‐231):	  (0)	  amphiplatyan;	  (1)	  
amphicoelous;	  (2)	  procoelous.	  
228.	   Vertebrae,	  neural	  spines	  (CMAN-­‐232):	  (0)	  short	  and	  broad;	  (1)	  tall	  and	  




229.	   Vertebrae,	  precondylar	  constriction	  (CMAN-­‐233):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  
weakly	  constricted;	  (2)	  strongly	  constricted	  to	  less	  than	  eighty	  percent	  of	  the	  
maximum	  condylar	  diameter.	  
230.	   Vertebrae,	  obliqueness	  of	  condyles	  (CMAN-­‐234):	  (0)	  absent	  or	  weak,	  
posterior	  apex	  of	  condyle	  visible;	  (1)	  moderate,	  articulating	  condylar	  surface	  
slightly	  visible	  in	  ventral	  view;	  (2)	  strong,	  articulating	  surface	  not	  visible	  in	  ventral	  
view.	  
231.	   Vertebrae,	  zygosphene-­‐zygantra	  (CMAN-­‐235):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  
zygosphene	  articular	  surface	  faces	  dorsolaterally;	  (2)	  present,	  zygosphene	  articular	  
surfaces	  face	  ventrolaterally.	  
232.	   Vertebrae,	  presacral	  number	  (CMAN-­‐236):	  (0)	  25	  or	  fewer;	  (1)	  26;	  (2)	  27	  or	  
more.	  
233.	   Dorsal	  vertebrae,	  transverse	  processes	  (CMAN-­‐237):	  (0)	  present;	  (1)	  present	  
in	  anterior	  presacrals,	  absent	  in	  posterior	  ones;	  (2)	  absent	  as	  distinct	  processes,	  
synapophyses	  present.	  
234.	   Presacral	  vertebrae,	  length	  of	  transverse	  processes	  (CMAN-­‐238):	  (0)	  short,	  
subequal	  or	  shorter	  than	  centrum;	  (1)	  more	  than	  the	  length	  of	  the	  centrum.	  
235.	   Atlas,	  dorsal	  margin	  (CMAN-­‐239):	  (0)	  horizontal;	  (1)	  posteroventrally	  
inclined.	  
236.	   Atlas,	  lateral	  process	  (CMAN-­‐240):	  (0)	  well	  defined	  with	  some	  posterior	  




237.	   Cervical	  vertebrae,	  length	  relative	  to	  the	  dorsal	  vertebrae	  (CMAN-­‐241):	  (0)	  
cervical	  vertebrae	  subequal	  to	  or	  shorter	  than	  dorsal	  vertebrae;	  (1)	  more	  elongate	  
than	  dorsal	  vertebrae.	  
238.	   Cervical	  vertebrae	  (CMAN-­‐242):	  (0)	  8;	  (1)	  7	  or	  fewer;	  (2)	  9;	  (3)	  10	  or	  more.	  
239.	   Cervical,	  intercentra	  (CMAN-­‐243):	  (0)	  intervertebral;	  (1)	  sutured	  to	  the	  
posterior	  part	  of	  the	  preceding	  centrum;	  (2)	  fused	  to	  posterior	  part	  of	  preceding	  
centrum;	  (3)	  fused	  to	  the	  succeeding	  centrum	  (CN-­‐161);	  (4)	  absent.	  
240.	   Cervicals,	  hypapohyseal	  keel	  (CMAN-­‐244):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
241.	   Dorsal	  vertebrae,	  pachyostosis	  (C08-­‐245):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
242.	   Dorsal	  vertebrae,	  intercentra	  (CMAN-­‐246):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
243.	   Sacral	  vertebrae,	  functional	  (CMAN-­‐247):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
244.	   Cloacal	  vertebrae,	  lymphapophyses	  (CMAN-­‐248):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
245.	   Caudal	  vertebrae,	  dorsoventral	  height	  (including	  the	  neural	  spines	  and	  
chevrons)	  (CMAN-­‐249):	  (0)	  less	  than	  3	  times	  length	  of	  centrum;	  (1)	  greater	  than	  3	  
times	  length	  of	  centrum).	  
246.	   Caudal	  vertebrae,	  zygapophyses	  and	  transverse	  processes	  (CMAN-­‐250):	  (0)	  
well	  developed,	  zygapophyses	  extending	  more	  than	  one-­‐fourth	  the	  length	  of	  
centrum;	  (1)	  reduced,	  creating	  greater	  flexibility	  of	  the	  trunk	  and	  tail.	  
247.	   Caudal	  vertebrae,	  transverse	  processes	  (CMAN-­‐251):	  (0)	  single;	  (1)	  double,	  




248.	   Caudal	  vertebrae,	  autotomy	  planes	  (CMAN-­‐252):	  (0)	  present	  on	  transverse	  
process(es);	  (1)	  present	  posterior	  to	  the	  transverse	  process(es);	  (2)	  absent;	  (3)	  
present	  anterior	  to	  transverse	  processes.	  
249.	   Caudal	  vertebrae,	  pedestals	  for	  intercentra	  (CMAN-­‐253):	  (0)	  bulge;	  (1)	  well	  
developed.	  
250.	   Chevrons,	  position	  (CMAN-­‐254):	  (0)	  at	  the	  posteroventral	  margin	  of	  the	  
centrum;	  (1)	  anterior	  to	  the	  posteroventral	  margin	  of	  the	  centrum;	  (2)	  fused	  to	  
vertebrae.	  
251.	   Ribs,	  anterior	  pseudotuberculum	  (CMAN-­‐255):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
252.	   Ribs,	  posterior	  pseudotuberculum	  (CMAN-­‐256):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
253.	   Ribs,	  expansion	  and	  flattening	  of	  the	  anterior	  presacral	  ribs	  (CMAN-­‐257):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  
254.	   Ribs,	  postxiphisternal	  inscriptional	  ribs	  (CMAN-­‐258):	  (0)	  contacting	  the	  
dorsal	  ribs,	  not	  contacting	  at	  midline;	  (1)	  contacting	  dorsal	  ribs,	  one	  or	  more	  pairs	  
confluent	  at	  midline;	  (2)	  free	  dorsally,	  confluent	  ventrally.	  
255.	   Postcloacal	  bones	  (CMAN-­‐259):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
256.	   Clavicles,	  shape	  (CMAN-­‐260):	  (0)	  rodlike;	  (1)	  expanded	  proximally	  with	  
notch	  or	  fenestra;	  (2)	  absent.	  
257.	   Clavicle,	  shape	  (CMAN-­‐261):	  (0)	  straight,	  without	  angulation;	  (1)	  strongly	  
curved	  or	  angled.	  





259.	   Coracoid,	  posterior	  emargination	  (CMAN-­‐263):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
260.	   Epicoracoid	  cartilage,	  contact	  with	  mesoscapula	  (CMAN-­‐264):	  (0)	  present;	  
(1)	  absent.	  
261.	   Scapula,	  size	  relative	  to	  the	  coracoid	  (CMAN-­‐265):	  (0)	  subequal	  to,	  or	  larger	  
than;	  (1)	  smaller	  than;	  (2)	  scapula	  and	  coracoid	  absent.	  
262.	   Scapula,	  secondary	  scapular	  fenestra	  formed	  by	  a	  scapular	  epicoracoid	  bar	  
(CMAN-­‐266):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
263.	   Sternum,	  rib	  attachments	  (CMAN-­‐267):	  (0)	  five;	  (1)	  four;	  (2)	  three;	  (3)	  two	  
or	  fewer.	  
264.	   Interclavicle	  (CMAN-­‐268):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
265.	   Interclavicle,	  anterior	  process	  (CMAN-­‐269):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  single;	  
(2)	  present,	  double.	  
266.	   Interclavicle,	  lateral	  arms	  (CMAN-­‐270):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
267.	   Sternum	  (CMAN-­‐271):	  (0)	  present,	  articulates	  with	  pectoral	  girdle;	  (1)	  
present,	  reduced	  and	  does	  not	  articulate	  with	  pectoral	  girdle;	  (2)	  absent.	  
268.	   Sternum,	  proximity	  to	  the	  lateral	  arms	  of	  the	  interclavicle	  (CMAN-­‐272):	  (0)	  
separated	  by	  more	  than	  one	  third	  the	  posterior	  process	  of	  the	  interclavicle;	  (1)	  
separated	  by	  one	  third	  or	  less	  the	  length	  of	  the	  posterior	  process;	  (2)	  posterior	  
process	  of	  the	  interclavicle	  shorter	  than	  the	  one	  of	  the	  lateral	  arms.	  
269.	   Sternum,	  fontanelle	  (CMAN-­‐273):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
270.	   Xiphisternum,	  branching	  (CMAN-­‐274):	  (0)	  more	  than	  one	  branching;	  (1)	  one	  




271.	   Humerus,	  shape	  (CMAN-­‐275):	  (0)	  elongate,	  sub-­‐cylindrical,	  distal	  ends	  at	  
right	  angles	  to	  one	  another;	  (1)	  flattened	  and	  hourglass-­‐shaped;	  (2)	  flattened,	  
square,	  and	  ends	  expanded	  but	  equal;	  (3)	  flattened,	  rhomboid,	  and	  distal	  end	  more	  
expanded;	  (4)	  absent.	  
272.	   Humerus,	  deltopectoral	  crest	  (CMAN-­‐276):	  (0)	  single	  continuous	  projection;	  
(1)	  separate,	  but	  joined	  by	  a	  lamina;	  (2)	  separate,	  not	  joined	  by	  a	  lamina.	  
273.	   Ectepicondylar	  foramen	  (CMAN-­‐277):	  (0)	  foramen;	  (1)	  groove;	  (2)	  absent	  
altogether.	  
274.	   Forelimb,	  zeugopodium	  (CMAN-­‐278):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
275.	   Radius,	  preaxial	  ridge	  (CMAN-­‐279)	  (0)	  absent;	  (1)	  thin,	  rounded,	  lamina	  
extending	  for	  more	  than	  one	  half	  the	  anterior	  margin;	  (2)	  present,	  rounded	  and	  
extending	  for	  less	  than	  one	  half	  the	  anterior	  edge;	  (3)	  present,	  greatly	  expanded	  
with	  an	  anteroproximal	  apex.	  
276.	   Ulna,	  articulation	  with	  intermedium	  (CMAN-­‐280):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  no	  
facet;	  (2)	  present,	  with	  a	  facet.	  
277.	   Carpus,	  intermedium	  (CMAN-­‐281):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
278.	   Manus,	  first	  metacarpal	  (CMAN-­‐282):	  (0)	  similar	  in	  robustness	  to	  other	  
metacarpals;	  (1)	  robust,	  nearly	  twice	  as	  wide	  as	  the	  other	  metacarpals.	  
279.	   Manus,	  orientation	  of	  the	  fifth	  digit	  relative	  to	  the	  others	  (CMAN-­‐283):	  (0)	  
fifth	  digit	  not	  greatly	  divergent;	  (1)	  at	  greater	  than	  70	  degrees	  from	  fourth	  digit.	  
280.	   Pelvis	  (CMAN-­‐284):	  (0)	  fused	  into	  a	  single	  ossification;	  (1)	  strongly	  sutured;	  




281.	   Pubis,	  relative	  length	  of	  the	  symphysial	  portion	  compared	  to	  the	  tubercular	  
portion	  (CMAN-­‐285):	  (0)	  shorter	  than;	  (1)	  subequal	  to,	  slightly	  longer	  than;	  (2)	  
more	  than	  one	  half	  again	  as	  long.	  
282.	   Pubis,	  distal	  shape	  (CMAN-­‐286):	  (0)	  slender;	  (1)	  expanded.	  
283.	   Ilium,	  anterior	  process	  (CMAN-­‐287):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
284.	   Femur,	  two	  distal	  condyles	  (CMAN-­‐288):	  (0)	  separate;	  (1)	  confluent.	  
285.	   Femur,	  shape	  (CMAN-­‐289):	  (0)	  cylindrical	  with	  moderately	  expanded	  
proximal	  and	  distal	  ends;	  (1)	  flattened,	  breadth	  of	  distal	  end	  more	  than	  one	  third	  
the	  length	  of	  the	  bone;	  (2)	  femur	  absent.	  
286.	   Pes	  (CMAN-­‐290):	  (0)	  present	  with	  digits	  or	  metatarsals;	  (1)	  absent;	  (2)	  tarsal	  
element(s)	  only.	  
287.	   Pes,	  medial	  and	  lateral	  plantar	  tubercles	  on	  metatarsal	  V	  (CMAN-­‐291):(0)	  
even	  with	  one	  another	  or	  overlapping	  levels;	  (1)	  lateral	  tubercle	  distally	  placed;	  (2)	  
lateral	  tubercle	  distally	  placed,	  approaching	  condyle;	  (3)	  greatly	  shortened	  
metatarsal	  V	  precludes	  identification;	  (4)	  absent	  	  	  
288.	   Astragalus	  and	  calcaneum,	  fusion	  (CMAN-­‐292):	  (0)	  separate;	  (1)	  fused;	  (2)	  
calcaneum	  unknown.	  
289.	   Egg	  teeth	  (CMAN-­‐293):	  (0)	  single;	  (1)	  double;	  (2)	  absent.	  
290.	   Femoral	  or	  precloacal	  pores	  (CMAN-­‐294):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
291.	   Integument,	  gular	  fold	  with	  distinctive	  midventral	  squamation	  (CMAN-­‐295):	  




292.	   Integument,	  annular	  rings	  (CMAN-­‐296):	  (0)	  absent;	  (1)	  present	  on	  body	  
posterior	  to	  head.	  
293.	   Integument,	  scale	  organ	  ornamentation	  (CMAN-­‐297):	  (0)	  absent;	  (1)	  
spinules;	  (2)	  spikes.	  
294.	   Squamation,	  cephalic	  scales	  (CMAN-­‐298):	  (0)	  absent;	  (1)	  small	  and	  
irregularly	  shaped;	  (2)	  enlarged	  plates.	  
295.	   Squamation,	  contact	  between	  frontoparietal	  scales	  (CMAN-­‐299):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present.	  
296.	   Squamation,	  elongate	  middorsal	  scales	  with	  apices	  (CMAN-­‐300):	  (0)	  present;	  
(1)	  absent.	  
297.	   Squamation,	  cycloid	  scales	  (CMAN-­‐301):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
298.	   Squamation,	  cephalic	  scale	  fusion	  (CMAN-­‐302):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
299.	   Squamation,	  imbrication	  (CMAN-­‐303):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
300.	   Squamation,	  lateral	  fold	  in	  body	  between	  armor	  dorsally	  and	  ventrally	  
(CMAN-­‐304):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
301.	   Osteoderms,	  dorsal	  surface	  of	  the	  body	  (CMAN-­‐305):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
302.	   Integument,	  dorsal	  compound	  osteoderms	  (CMAN-­‐306):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
303.	   Osteoderms,	  ventral	  surface	  of	  the	  body	  (CMAN-­‐307):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  





305.	   Osteoderms,	  grooves	  separating	  osteoderms	  on	  maxilla	  (CMAN-­‐309):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  
306.	   Squamation,	  osteodermal	  thickening	  (CMAN-­‐310):	  (0)	  absent,	  osteoderms	  
thin	  plates	  or	  non-­‐calcified;	  (1)	  present,	  irregularly	  shaped;	  (2)	  present,	  polygonal	  
mounds;	  (3)	  absent,	  osteoderms	  circular	  or	  vermiculate.	  
307.	   Squamation,	  bony	  tubercles	  (CMAN-­‐311):	  (0)	  absent;	  (1)	  present	  as	  
individual	  tubercular	  osteoderms;	  (2)	  present	  as	  osteoscutes	  covered	  with	  multiple	  
tubercles.	  
308.	   Squamation,	  keeled	  scales	  or	  osteoderms	  on	  body	  (CMAN-­‐312):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present.	  
309.	   Eyeball	  (CMAN-­‐313):	  (0)	  complete	  and	  exposed;	  (1)	  reduced,	  covered	  by	  a	  
head	  scale;	  (2)	  reduced,	  not	  externally	  visible.	  
310.	   Eye,	  spectacle	  (fused	  eyelids)	  (CMAN-­‐314):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
311.	   Eye,	  scleral	  ossicles	  (CMAN-­‐315):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
312.	   Glossus,	  filamentous	  tongue	  papillae	  (CMAN-­‐316):	  (0)	  absent;	  (1)	  reticular;	  
(2)	  peg-­‐like;	  (3)	  asymmetrical,	  forming	  points.	  
313.	   Glossus,	  division	  of	  foretongue	  (CMAN-­‐317):	  (0)	  absent;	  (1)	  notched	  more	  
than	  ten	  percent	  of	  length;	  (2)	  notched	  more	  than	  twenty	  percent;	  (3)	  notched	  more	  
than	  forty	  percent;	  (4)	  notched	  more	  than	  fifty	  percent	  of	  length.	  
314.	   Glossus,	  foretongue	  retracts	  within	  hindtongue	  at	  zone	  of	  invagination	  




315.	   Glossus,	  cross-­‐section	  of	  tongue	  (CMAN-­‐319):	  (0)	  rounded	  and	  glandular;	  (1)	  
flattened	  foretongue;	  (2)	  keratinized	  and	  mushroom	  shaped	  foretongue	  cross-­‐
section.	  
316.	   Gland	  of	  Gabe	  (CMAN-­‐320):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
317.	   Ear,	  external	  ear	  opening	  (CMAN-­‐321):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
318.	   Inner	  ear,	  thickening	  of	  the	  neural	  limbus	  of	  cochlear	  duct	  (CMAN-­‐322):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	   	  	  
319.	   Inner	  ear,	  ciliary	  restraint	  for	  hair	  cells	  (CMAN-­‐323):	  (0)	  tectorial,	  lacking	  
sallet	  systems;	  (1)	  tectorial	  and	  sallet;	  (2)	  more	  than	  half	  of	  hair	  cells	  inertial.	  
320.	   Sero	  mucus	  glands	  in	  inferior	  labial	  glands	  (CMAN-­‐324):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
321.	   Endolymphatic	  sacs,	  extension	  into	  the	  nuchal	  musculature	  (CMAN-­‐325):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present,	  exit	  through	  supraoccipital	  and	  parietal;	  (2)	  present,	  exit	  epiotic	  
foramen;	  (3)	  present,	  exit	  through	  vagus	  foramen.	  
322.	   Hemipenis,	  symmetry	  (CMAN-­‐326):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
323.	   Hemipenis,	  sulcus	  (CMAN-­‐327):	  (0)	  simple;	  (1)	  divided.	  
324.	   Hemipenis,	  dorsal	  asulcal	  ornamentation	  (CMAN-­‐328):	  (0)	  absent;	  (1)	  simple	  
flounces;	  (2)	  bifurcated	  flounces.	  
325.	   Hemipenis,	  M.	  retractor	  lateralis	  posterior	  substantial	  situation	  within	  
hemipenial	  sheath	  (CMAN-­‐329):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  





327.	   Hemibacula	  (CMAN-­‐331):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
328.	   Neurology,	  ulnar	  nerve	  position	  (CMAN-­‐332):	  (0)	  lacertid	  style;	  (1)	  varanid	  
style.	  
329.	   Neurology,	  dorsal	  leg	  muscles	  (CMAN-­‐333):	  (0)	  peroneal	  nerve	  present;	  (1)	  
peroneal	  nerve	  absent,	  interosseus	  innervation.	  
330.	   MAME	  profundus	  origin	  (CMAN-­‐334):	  (0)	  supratemporal	  and	  parietal;	  (1)	  
supratemporal	  only.	  
331.	   Meatal	  closure	  muscle	  (CMAN-­‐335):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  L-­‐shaped;	  (2)	  
present,	  O-­‐shaped.	  
332.	   M.	  extracolumellaris	  (CMAN-­‐336):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
333.	   Myology,	  anterior	  extension	  of	  m.	  adductor	  mandibulae	  posterior	  (CMAN-­‐
337):	  (0)	  at	  the	  posterior	  margin	  of	  Meckel's	  canal;	  (1)	  anterior	  to	  the	  posterior	  one	  
fourth	  of	  the	  dentary.	  
334.	   Myology,	  m.	  pseudotemporalis	  superficialis	  origin	  (CMAN-­‐338):	  (0)	  lateral	  
and	  anterior	  margins	  of	  the	  supratemporal	  fossa;	  (1)	  also	  along	  the	  medial	  margin	  
of	  the	  temporal	  fenestra.	  
335.	   M.	  levator	  pterygoidii,	  insertion	  (CMAN-­‐339):	  (0)	  extends	  posteriorly	  beyond	  
the	  columellar	  fossa;	  (1)	  restricted	  anterior	  to	  the	  columellar	  fossa.	  
336.	   M.	  pseudotemporalis	  profundus,	  anterior	  head	  (CMAN-­‐340):	  (0)	  absent;	  (1)	  




337.	   M.	  pseudotemporalis	  superficialis,	  origin	  (CMAN-­‐341):	  (0)	  limited	  to	  the	  
anterior	  one	  half	  of	  the	  supratemporal	  fenestra;	  (1)	  extends	  far	  posteriorly,	  onto	  the	  
posterior	  one	  third	  of	  the	  supratemporal	  fenestra.	  
338.	   Bodenaponeurosis,	  base	  contact	  with	  mandibular	  fossa	  (CMAN-­‐342):	  (0)	  
present;	  (1)	  absent,	  attached	  only	  to	  the	  caudomesial	  edge	  of	  the	  coronoid.	  
339.	   M.	  constrictor	  colli	  coverage	  of	  first	  ceratobranchials	  (CMAN-­‐343):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  
340.	   M.	  genioglossus	  lateralis,	  morphology	  (CMAN-­‐344):	  (0)	  not	  separate	  bundles,	  
not	  inserting	  on	  the	  hyobranchials;	  (1)	  separate	  bundles,	  some	  inserting	  on	  the	  
hyobranchials.	  
341.	   M.	  rectus	  abdominis	  lateralis	  (CMAN-­‐345):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
342.	   M.	  episterno-­‐cleido-­‐mastoideus	  insertion	  (CMAN-­‐346):	  (0)	  mainly	  on	  the	  
paroccipital	  process;	  (1)	  extensively	  on	  parietal.	   	  	  
343.	   Urinary	  bladder	  (CMAN-­‐347):	  (0)	  present,	  complete;	  (1)	  present,	  vestigial;	  
(2)	  absent.	  
344.	   M.	  levator	  anguli	  oris	  (CMAN-­‐348):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
345.	   M.	  levator	  anguli	  oris,	  aponeurosis	  (CMAN-­‐349):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
346.	   Adductor	  mandibulae	  externus,	  tendinous	  system	  (CMAN-­‐350):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present.	  
347.	   M.	  adductor	  mandibulae	  posterior	  (CMAN-­‐351):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
348.	   M.	  pseudotemporalis	  superficialis	  (CMAN-­‐352):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  




350.	   M.	  retractor	  pterygoidei	  (CMAN-­‐354):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
351.	   M.	  intermandibularis	  anterior	  superficialis	  (CMAN-­‐355):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
352.	   M.	  intermandibularis	  anterior	  profundus	  aponeurosis	  (CMAN-­‐356):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  
353.	   M.	  depressor	  mandibulae	  profundus	  (CMAN-­‐357):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
354.	   M.	  mandibulohyoideus	  II	  (CMAN-­‐358):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
355.	   M.	  mandibulohyoideus	  III	  (CMAN-­‐359):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
356.	   M.	  branchiohyoideus	  aponeurosis	  (CMAN-­‐360):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
357.	   M.	  ceratohyoideus	  (CMAN-­‐361):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
358.	   Muscle	  "X"	  (CMAN-­‐362):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
359.	   M.	  sternohyoideus	  (CMAN-­‐363):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
360.	   Otooccipitals,	  contact	  at	  the	  midline	  (CMAN-­‐365):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  
excludes	  the	  supraoccipital	  from	  the	  foramen	  magum.	  
361.	   Splenial,	  dorsal	  contribution	  to	  Meckel's	  canal	  (CMAN-­‐366):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
362.	   Braincase,	  crista	  circumfenestralis	  (CMAN-­‐367):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  
present	  with	  posterior	  closure.	  
363.	   Angular,	  forked	  posterior	  margin	  (CMAN-­‐368):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  





365.	   Lacrimal	  foramen,	  margins	  (CMAN-­‐370):	  (0)	  shared	  between	  the	  lacrimal	  
and	  prefrontal;	  (1)	  within	  the	  lacrimal;	  (2)	  between	  the	  prefrontal	  and	  maxilla;	  (3)	  
within	  the	  prefrontal;	  (4)	  between	  the	  prefrontal	  and	  palatine;	  (5)	  between	  the	  jugal	  
and	  prefrontal.	  
366.	   Pterygoid,	  quadrate	  process	  (CMAN-­‐371):	  (0)	  columnar;	  (1)	  medially	  
concave;	  (2)	  mediolaterally	  compressed.	  
367.	   External	  nostril	  location	  (CMAN-­‐372):	  (0)	  distally	  placed,	  near	  the	  anterior	  
one	  third	  of	  the	  snout;	  (1)	  middle	  of	  snout	  (middle	  one	  third);	  (2)	  proximally,	  within	  
the	  first	  one-­‐third	  part	  of	  snout.	  
368.	   Skull,	  secondary	  dorsolateral	  margin	  to	  the	  orbit	  (CMAN-­‐373):	  (0)	  absent;	  
(1)	  present,	  incomplete;	  (2)	  present,	  complete;	  (3)	  present,	  complete,	  and	  
mediolaterally	  broad	  so	  that	  there	  is	  no	  supraorbital	  fenestra.	  
369.	   Zygomatic	  arch	  alignment	  (CMAN-­‐374):	  (0)	  in	  line	  with	  the	  maxillary	  tooth	  
row;	  (1)	  bowed	  laterally.	  
370.	   Bony	  external	  naris,	  shape	  of	  the	  posterior	  end	  (CMAN-­‐375):	  (0)	  attenuated;	  
(1)	  broad	  and	  rounded.	  
371.	   Nasals,	  breadth	  relative	  to	  the	  eternal	  nares	  (CMAN-­‐376):	  (0)	  equal	  to	  or	  
greater	  than	  the	  width	  of	  the	  external	  nares;	  (1)	  narrower	  than	  the	  external	  nares.	  
372.	   Nasals,	  posterior	  margins	  (CMAN-­‐377):	  (0)	  smoothly	  curved,	  with	  the	  





373.	   Frontal,	  anterolateral	  margins	  exposed	  as	  the	  posteromedially	  part	  of	  the	  
osseous	  external	  naris	  (CMAN-­‐378):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
374.	   Frontal,	  shape	  of	  the	  anterior	  ends	  of	  the	  anterolateral	  processes	  (CMAN-­‐
379):	  (0)	  anteriorly	  tapering;	  (1)	  parallel	  sided;	  (2)	  anteriorly	  expanded.	  
375.	   Frontal,	  relative	  dimensions	  in	  length	  and	  width	  (CMAN-­‐380,	  modified):	  (0)	  
frontal	  longer	  than	  wide;	  (1)	  frontal	  wider	  than	  long;	  (2)	  frontal	  longer	  than	  wide,	  
but	  length	  greatly	  reduced	  to	  less	  than	  one	  and	  half	  the	  width.	  
376.	   Frontal,	  length	  of	  the	  anterolateral	  extensions	  of	  the	  W-­‐shaped	  nasofrontal	  
suture	  (CMAN-­‐381):	  (0)	  short,	  not	  extending	  as	  far	  anteriorly	  as	  does	  the	  midline	  
portion;	  (1)	  moderate,	  extending	  anteriorly	  to	  about	  the	  same	  level	  as	  the	  midline	  
projection	  of	  the	  frontal;	  (2)	  elongate,	  extending	  anteriorly	  beyond	  the	  level	  of	  the	  
midline	  extension.	  
377.	   Parietal,	  intertemporal	  width	  (CMAN-­‐382):	  (0)	  greater	  than	  the	  interorbital	  
width;	  (1)	  less	  than	  the	  interorbital	  width.	  
378.	   Maxilla,	  fossa	  on	  the	  narial	  floor	  anterior	  to	  the	  level	  of	  the	  septomaxilla	  
(CMAN-­‐383):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
379.	   	  Maxilla,	  posterior	  margin	  of	  the	  anterior	  narial	  fossa	  (where	  such	  a	  fossa	  is	  
present)	  (CMAN-­‐384):	  (0)	  gently	  sloping;	  (1)	  distinct.	  
380.	   Prefrontal,	  anterolateral	  overlap	  of	  the	  frontal	  (CMAN-­‐285):	  (0)	  does	  not	  
constrict	  the	  exposed	  frontal	  margin;	  (1)	  with	  strong	  dorsomedial	  flange	  partly	  




381.	   Prefrontal,	  posterior	  extent	  of	  the	  orbital	  process	  (CMAN-­‐386):	  (0)	  
terminates	  within	  the	  anterior	  one	  third	  of	  the	  orbit;	  (1)	  extends	  for	  more	  than	  one	  
third	  of	  the	  orbit;	  (2)	  extends	  for	  more	  than	  two	  thirds	  of	  the	  dorsal	  orbital	  margin	  
(approaching	  the	  postorbital	  prefrontal	  bones).	  
382.	   Postorbital	  or	  postorbitofrontal,	  postorbital	  extension	  of	  the	  supraorbital	  
ridge	  (CMAN-­‐387):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
383.	   Postfrontal,	  dorsally	  overlapping	  the	  anterolateral	  process	  of	  the	  parietal	  
(CMAN-­‐388):	  (0)	  absent;	  (1)	  present	  as	  a	  dorsomedial	  flange.	  
384.	   Jugal,	  extent	  of	  the	  contact	  with	  the	  squamosal	  (where	  a	  contact	  is	  present)	  
(CMAN-­‐389):	  (0)	  contact	  narrow,	  squamosal	  attenuated	  near	  the	  jugal	  contact;	  (1)	  
contact	  broad,	  approximately	  equal	  to	  the	  maximum	  dorsoventral	  breadth	  of	  the	  
squamosal;	  (2)	  extensive	  contact	  with	  the	  squamosal,	  such	  that	  the	  jugal	  
anteroventrally	  underlies	  the	  jugal.	  
385.	   Squamosal,	  ventral	  process	  (CMAN-­‐390):	  (0)	  present	  and	  large;	  (1)	  present,	  
without	  being	  distinctly	  offset	  from	  the	  main	  body	  of	  the	  squamosal;	  (2)	  absent.	  
386.	   Palpebral,	  anterior	  process	  (CMAN-­‐391):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
387.	   Palpebral,	  posterior	  extent	  (CMAN-­‐392):	  (0)	  extends	  for	  less	  than	  one	  half	  of	  
the	  length	  of	  the	  orbit;	  (1)	  extends	  for	  one	  half	  the	  length	  of	  the	  orbit,	  or	  more.	  
388.	   Palatine,	  shape	  (CMAN-­‐393):	  (0)	  tapered	  posteriorly;	  (1)	  squared	  




389.	   Pterygoid	  teeth,	  size	  of	  the	  anterior	  pterygoid	  teeth	  (CMAN-­‐394):	  (0)	  small:	  
significantly	  smaller	  than	  the	  marginal	  teeth;	  (1)	  large:	  similar	  in	  size	  to	  the	  
marginal	  teeth.	  
390.	   Pterygoid	  tooth	  row	  elevation	  (CMAN-­‐395):	  (0)	  absence	  of	  a	  distinctly	  raised	  
pterygoid	  ridge;	  (1)	  presence	  of	  a	  pronounced,	  vertical	  ridge.	  
391.	   Prootic,	  accessory	  anterostapedial	  process	  on	  the	  crista	  prootica	  (CMAN-­‐
396):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
392.	   Prootic,	  accessory	  anterostapedial	  process	  shape	  (CMAN-­‐397):	  (0)	  
posteriorly	  directed	  and	  hook-­‐like;	  (1)	  anteroposteriorly	  elongate	  tab	  that	  is	  
laterally	  directed;	  (2)	  present	  as	  a	  triangular	  process	  located	  dorsolateral	  to	  the	  
stapes.	  
393.	   Supraoccipital,	  midline	  dorsal	  ridge	  or	  keel	  (CMAN-­‐398):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
394.	   Otooccipital,	  posterior	  development	  of	  the	  crista	  interfenestralis	  (CMAN-­‐
399):	  (0)	  crista	  interfenestralis	  extends	  mostly	  laterally,	  not	  hiding	  the	  occipital	  
recess	  in	  lateral	  view;	  (1)	  crista	  interfenestralis	  expanded	  posterolaterally,	  partly	  
hiding	  the	  occipital	  recess	  in	  lateral	  view.	  
395.	   Quadrate,	  groove	  on	  the	  external	  margin	  of	  the	  tympanic	  crest	  (CMAN-­‐400):	  
(0)	  absent;	  (1)	  present.	  
396.	   Quadrate,	  position	  of	  the	  infrastapedial	  arch	  (if	  an	  infrastapedial	  arch	  is	  
present)	  (CMAN-­‐401):	  (0)	  ventrally,	  near	  the	  mandibular	  condyle;	  (1)	  dorsally,	  




397.	   Coronoid,	  anteromedial	  prearticular	  overlap	  by	  an	  anteroventral	  process	  of	  
the	  coronoid	  (CMAN-­‐402):	  (0)	  absent;	  (1)	  present;	  (2)	  present	  and	  contacting	  the	  
angular.	  
398.	   Angular,	  dorsolateral	  extent	  (CMAN-­‐403):	  (0)	  angular	  extends	  dorsally	  for	  
more	  than	  one	  third	  of	  the	  lateral	  surface	  of	  the	  mandible;	  (1)	  angular	  does	  not	  
extend	  far	  up	  the	  lateral	  surface	  of	  the	  mandible	  and	  the	  anterior	  suture	  is	  not	  
visible	  in	  lateral	  view.	  
399.	   Dentition,	  number	  of	  tooth	  crowns	  (if	  multiple	  tooth	  crowns	  are	  present)	  
(CMAN-­‐404):	  (0)	  bicuspid;	  (1)	  tricuspid;	  (2)	  four	  cusps;	  (3)	  five	  or	  more	  distinct	  
cusps;	  (4)	  serrate	  tooth	  crowns	  with	  multiple	  tiny	  cusps	  or	  points.	  
400.	   Dentition,	  marginal	  teeth	  increase	  in	  size	  posteriorly	  (CMAN-­‐405):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  
401.	   Dentition,	  number	  of	  teeth	  in	  each	  premaxilla	  (number	  of	  bilateral	  
premaxillary	  tooth	  positions;	  not	  including	  any	  midline	  tooth	  position,	  if	  one	  is	  
present)	  (CMAN-­‐406):	  (0)	  one;	  (1)	  two;	  (2)	  three;	  (3)	  four;	  (4)	  five;	  (5)	  six;	  (6)	  
seven;	  (7)	  eight;	  (8)	  nine;	  (9)	  10.	  
402.	   Dentition,	  midline	  premaxillary	  tooth	  (CMAN-­‐407):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
403.	   Dentition,	  premaxilla-­‐maxilla	  diastema	  (CMAN-­‐408):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
404.	   Coracoid,	  size	  of	  the	  posterior	  (secondary)	  coracoid	  fenestra	  or	  notch	  
(CMAN-­‐409):	  (0)	  small,	  similar	  in	  size	  to	  the	  glenoid	  fossa	  and	  significantly	  smaller	  
than	  the	  anterior	  (primary)	  coracoid	  fenestra;	  (1)	  enlarged,	  subequal	  in	  size	  to	  the	  




405.	   Humerus,	  hook-­‐like	  and	  attenuated	  postglenoid	  process	  (CMAN-­‐410):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  
406.	   Ilium,	  orientation	  of	  the	  dorsal	  process	  or	  iliac	  blade	  (CMAN-­‐411):	  (0)	  
posterodorsally;	  (1)	  vertical;	  (2)	  anterodorsally.	  
407.	   Cross-­‐sectional	  body	  shape	  at	  midpoint	  between	  the	  skull	  and	  vent	  (CMAN-­‐
412):	  (0)	  cylindrical:	  (1)	  laterally	  compressed;	  (2)	  dorsoventrally	  depressed;	  (3)	  U-­‐
shaped.	  
408.	   Vertebrae,	  number	  of	  presacral	  vertebrae	  (I)	  (CMAN-­‐413):	  (0)	  18;	  (1)	  19;	  (2)	  
20;	  (3)	  21;	  (4)	  22;	  (5)	  23;	  (6)	  24;	  (7)	  25;	  (8)	  26;	  (9)	  27.	  
409.	   Vertebrae,	  number	  of	  presacral	  vertebrae	  (II)	  (CMAN-­‐414,	  note	  that	  this	  
character	  and	  the	  previous,	  character	  413,	  replace	  character	  236	  in	  CMAN	  analysis)	  
(0)	  28;	  (1)	  29;	  (2)	  30;	  (3)	  31;	  (4)	  32;	  (5)	  33;	  (6)	  34;	  (7)	  35;	  (8)	  36;	  (9)	  37.	  
410.	   Cervical	  vertebrae,	  number	  (CMAN-­‐415,	  note	  that	  this	  character	  replaces	  
character	  242	  in	  CMAN	  analysis):	  (0)	  2;	  (1)	  3;	  (2)	  4;	  (3)	  5;	  (4)	  6;	  (5)	  7;	  (6)	  8;	  (7)	  9;	  
(8)	  10;	  (9)	  12.	  
411.	   Coloration,	  caudal	  bands	  (CMAN-­‐416):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
412.	   Coloration,	  relative	  lengths	  of	  the	  caudal	  color	  bands	  (CMAN-­‐417):	  (0)	  
subequal	  for	  their	  entire	  length;	  (1)	  increase	  in	  length	  distally	  such	  that	  the	  more	  
posterior	  bands	  are	  more	  than	  one	  and	  a	  half	  times	  the	  length	  of	  the	  proximal	  ones.	  
413.	   Telencephalon,	  nucleus	  sphericus	  (CMAN-­‐418,	  state	  3	  not	  described):	  (0)	  




present	  as	  a	  distinct,	  cup-­‐shaped	  body	  of	  cells	  occupying	  the	  entire	  ventricular	  
ridge.	  
414.	   Telencephalon,	  giant	  cells	  of	  the	  dorsal	  ventricular	  ridge	  (CMAN-­‐419):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present.	  
415.	   Thalamus,	  enlargement	  of	  the	  dorsal	  thalamic	  nuclei	  such	  that	  the	  medial	  
dorsal	  thalamus	  is	  displaced	  (CMAN-­‐420):	  (0)	  absent;	  (1)	  enlarged	  nucleus	  
dorsolateralis;	  (2)	  enlarged	  nucleus	  rotundus,	  dorsal	  and	  ventral	  thalamic	  nuclei,	  
and	  the	  auditory	  relay	  nucleus.	  
416.	   Pretectum,	  pars	  extensa	  with	  distinct	  and	  separate	  subdivisions	  (CMAN-­‐
421):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  divided	  into	  dorsal	  and	  ventral	  pretectal	  nuclei,	  and	  
the	  ventral	  pretectal	  nucleus.	  
417.	   Optic	  tectum,	  tectal	  lamination	  with	  subdivision	  of	  lamina	  7	  and	  
hyptertrophy	  of	  lamina	  14	  (CMAN-­‐422):	  (0)	  absent,	  lamina	  12	  is	  the	  main	  optic	  fiber	  
layer	  (the	  so-­‐called	  'lacertid	  tectal	  pattern';	  (1)	  present,	  lamina	  14	  is	  the	  main	  optic	  
fiber	  (the	  so-­‐called	  'iguanid	  tectal	  pattern').	  
418.	   Dentary,	  posterodorsal	  bulge	  on	  lateral	  surface	  (BS-­‐3):	  (0)	  absent;	  (1)	  
present.	  
419.	   Dentary,	  medial	  face	  of	  the	  posterior	  end	  of	  the	  intramandibular	  septum	  (BS-­‐
10):	  (0)	  smooth;	  (1)	  eminence	  raised	  near	  the	  posteroventral	  corner;	  (2)	  eminence	  
raised	  near	  the	  dorsoventral	  midpoint.	  
420.	   Anterior	  extension	  of	  surangular	  relative	  to	  coronoid	  eminance	  (GN-­‐58):	  (0)	  




421.	   Splenial-­‐dentary	  suture	  (GN-­‐61):	  (0)	  firm;	  (1)	  loose,	  with	  much	  connective	  
tissue	  between	  the	  two	  bones.	  
422.	   Maxillary	  tooth	  number	  (GN-­‐44):	  (0)	  more	  than	  13;	  (1)	  10-­‐13;	  (2)	  nine	  or	  
less.	  
423.	   Nasal	  and	  prefrontal	  bones	  (GN-­‐3):	  (0)	  in	  broad	  contact;	  (1)	  separated	  by	  
contact	  of	  frontal	  with	  maxilla;	  (2)	  separated	  by	  gap	  (frontal	  not	  contact	  with	  
maxilla);	  (3)	  separated	  by	  neomorphic	  bones.	  
424.	   Nasal	  and	  maxilla	  bones	  (GN-­‐4):	  (0)	  in	  broad	  contact;	  (1)	  entirely	  or	  largely	  
separated	  by	  gap;	  (2)	  separated	  by	  the	  prefrontal.	  
425.	   Supratemporal	  fenestra	  (GN-­‐25):	  (0)	  wide	  open;	  (1)	  narrowed	  and	  
elongated;	  (2)	  strongly	  reduced	  and	  nearly	  closed;	  (3)	  entirely	  lost.	  
426.	   Basioccipital/basisphenoid	  suture	  (GN-­‐31):	  (0)	  obtusely	  angulated	  and	  
laterally	  diagonal;	  (1)	  roughly	  a	  straight-­‐line	  suture	  in	  keeping	  with	  anterior	  shifting	  
of	  spheno-­‐occipital	  tubercle.	  
427.	   Mesosternum	  (GN-­‐87):	  (0)	  present;	  (1)	  absent.	  
428.	   Dentition,	  root-­‐to-­‐tip	  flanges	  on	  anterior	  and	  posterior	  carinae	  of	  marginal	  
teeth	  (new):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
429.	   Dentition,	  root-­‐to-­‐tip	  grooves	  extending	  from	  base	  to	  tip	  on	  marginal	  teeth	  
(new):	  (0)	  absent;	  (1)	  present,	  on	  anterior	  carina;	  (2)	  present,	  on	  anterior	  and	  
posterior	  carina.	  




431.	   Dentary:	  length	  of	  edentulous	  posterodorsal	  rim	  (new):	  (0)	  short,	  less	  than	  
one	  third	  of	  the	  total	  length	  of	  dentary;	  (1)	  long,	  more	  than	  one	  third	  of	  the	  total	  
length	  of	  dentary.	  
432.	   Premaxilla,	  mediolateral	  width	  of	  nasal	  process	  (new):	  (0)	  broad,	  height	  
smaller	  than	  width,	  and	  tapers	  posteriorly;	  (1)	  broad,	  height	  smaller	  than	  width,	  
with	  posterior	  tip	  expanding	  and	  forming	  a	  fan-­‐like	  shape;	  (2)	  narrow,	  height	  larger	  
than	  width	  (rod-­‐like).	  
433.	   Premaxilla,	  articulation	  surface	  with	  the	  nasal	  (new):	  (0)	  mainly	  horizontal;	  
(1)	  mainly	  vertical,	  nasals	  embrace	  the	  premaxilla	  in	  lateral	  view;	  (2)	  nasals	  lost	  or	  
greatly	  reduced.	  Cherminotus	  is	  coded	  based	  on	  Borusk-­‐Bialynicka	  (1984):	  pl.12:	  1d.	  
434.	   Lateral	  process	  of	  premaxilla	  at	  the	  base	  of	  its	  nasal	  process	  (new):	  (0)	  
absent;	  (1)	  present;	  (2)	  extensive,	  contacting	  the	  maxilla.	  
435.	   Vomer:	  medial	  canals	  near	  the	  anterior	  tip	  (new):	  (0)	  absent;	  (1)	  present.	  
Part	  II:	  In	  the	  following	  section,	  I	  have	  presented	  character	  codings	  of	  all	  terminal	  
taxa	  in	  the	  form	  of	  an	  executable	  NEXUS	  file.	  For	  compatibility	  with	  most	  software	  
for	  phylogenetic	  analysis,	  an	  underscore	  is	  added	  within	  a	  species	  name.	  
#NEXUS	  
BEGIN	  DATA;	  
DIMENSIONS	  	  NTAX=86	  NCHAR=435;	  


































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































SPECIMENS	  OF	  EXTANT	  SPECIES	  USED	  FOR	  CODING	  MORPHOLOGY	  
	  
The	  following	  specimens	  are	  collections	  of	  American	  Museum	  of	  Natural	  
History,	  New	  York,	  with	  specimen	  numbers	  that	  take	  the	  format	  AMNH	  R-­‐0000.	  The	  
institutional	  part	  of	  the	  following	  specimen	  numbers	  is	  omitted.	  Abronia	  oaxacae	  (R-­‐
93208);	  Anguis	  fragilis	  (R-­‐154688);	  Anniella	  pulchra	  (R-­‐1141112);	  Barisia	  imbricata	  
(R-­‐590);	  Celestus	  costatus	  (R-­‐72358);	  Diploglossus	  millepunctatus	  (R-­‐63557);	  
Gerrhonotus	  liocephalus	  (R-­‐106732);	  Heloderma	  suspectum	  (R-­‐147173,	  R-­‐71082);	  
Heloderma	  horridum	  (R-­‐154742);	  Lanthanotus	  borneensis	  (R-­‐113983);	  Ophisaurus	  
ventralis	  (R-­‐57871);	  Pseudopus	  apodus	  (R-­‐57958);	  Shinisaurus	  crocodilurus	  (R-­‐
44928);	  Varanus	  exanthematicus	  (R-­‐140804);	  Varanus	  gouldii	  (R-­‐82819);	  Varanus	  
indicus	  (R-­‐88066,	  R-­‐142623);	  Varanus	  komodoensis	  (R-­‐37909);	  Varanus	  prasinus	  (R-­‐





GENBANK	  ACCESSION	  NUMBERS	  USED	  IN	  THIS	  STUDY	  
	  
RAG-­‐1	  (complete,	  ~2800	  bps):	  Sphenodon	  punctatus	  (AY662576);	  Heloderma	  
suspectum	  (AY662606);	  Aspidoscelis	  tigris	  (AY662620);	  Xantusia	  vigilis	  (AY662642);	  
Xenosaurus	  grandis	  (AY662607);	  Shinisaurus	  crocodilurus	  (AY662610);	  Lanthanotus	  
borneensis	  (AY662609);	  Anniella	  pulchra	  (AY662605);	  Ophisaurus	  attenuatus	  
(AY662602).	  
BDNF	  (complete,	  ~670	  bps):	  Sphenodon	  punctatus	  (GU457846);	  Heloderma	  
suspectum	  (GU457856);	  Heloderma	  horridum	  (GU457855);	  Aspidoscelis	  tigris	  
(EU402619);	  Xantusia	  vigilis	  (EU402620);	  Shinisaurus	  crocodilurus	  (GU457857);	  
Lanthanotus	  borneensis	  (GU457859);	  Anniella	  pulchra	  (GU457852);	  Elgaria	  
multicarinata	  (GU457854);	  Pseudopus	  apodus	  (GU457851);	  Varanus	  exanthematicus	  
(GU457861).	  
ND1	  (partial	  CDs,	  ~968	  bps):	  Sphenodon	  punctatus	  (NC_004815-­‐C);	  Heloderma	  
suspectum	  (AF407540-­‐C);	  Heloderma	  horridum	  (AF407539-­‐C);	  Aspidoscelis	  tigris	  
(HM160771-­‐C);	  Xantusia	  vigilis	  (HM160864-­‐C);	  Lanthanotus	  borneensis	  (AF407541-­‐
C);	  Anguis	  fragilis	  (AF407536-­‐C);	  Anniella	  pulchra	  (AF407537-­‐C);	  Ophisaurus	  
attenuatus	  (EU747729-­‐C);	  Varanus	  exanthematicus	  (AF407496-­‐C);	  Varanus	  gouldii	  
(AF407502-­‐C);	  Varanus	  indicus	  (AF407505-­‐C);	  Varanus	  komodoensis	  (AF407510-­‐C);	  




ND2	  (partial	  CDs,	  ~1037	  bps):	  Sphenodon	  punctatus	  (AY662533-­‐C);	  Heloderma	  
suspectum	  (AF407540-­‐C);	  Heloderma	  horridum	  (AF407539-­‐C);	  Aspidoscelis	  tigris	  
(CTU71332-­‐C);	  Xantusia	  vigilis	  (EU130271-­‐C);	  Xenosaurus	  grandis	  (XGU71333-­‐C);	  
Shinisaurus	  crocodilurus	  (AF085604-­‐C);	  Lanthanotus	  borneensis	  (AY662537-­‐C);	  
Abronia	  oaxacae	  (AF085615-­‐C);	  Anguis	  fragilis	  (AF085622-­‐C);	  Anniella	  pulchra	  
(AF085606-­‐C);	  Barisia	  imbricata	  (AF085613-­‐C);	  Elgaria	  multicarinata	  (AF085620-­‐
C);	  Gerrhonotus	  liocephalus	  (AF085614-­‐C);	  Ophisaurus	  attenuatus	  (AF085625-­‐C);	  
Ophisaurus	  ventralis	  (AF085626-­‐C);	  Pseudopus	  apodus	  (AF085623-­‐C);	  Varanus	  
exanthematicus	  (AF407496-­‐C);	  Varanus	  gouldii	  (AF407502-­‐C);	  Varanus	  indicus	  






SYNAPOMORPHIES	  OF	  THE	  MONSTERSAURIA	  
	  
According	  to	  the	  strict	  consensus	  tree	  of	  the	  combined	  analysis,	  the	  following	  34	  
character	  states	  unambiguously	  support	  the	  monophyly	  of	  the	  Monstersauria	  
([character	  no.]-­‐[state	  no.]):	  
The	  part	  of	  rostrum	  anterior	  to	  the	  septomaxilla	  is	  four	  tooth	  positions	  long	  or	  more	  
(2-­‐1);	  pitted	  dermal	  sculpturing	  (7-­‐1);	  maxillae	  has	  strong	  medial	  processes	  behind	  
the	  nasal	  process	  of	  the	  premaxilla,	  and	  separation	  of	  the	  two	  medial	  processes	  are	  
subequal	  to	  the	  breadth	  of	  the	  nasal	  process	  of	  the	  premaxilla	  (24-­‐1);	  posterior	  
extent	  of	  maxillary	  tooth	  row	  terminates	  at	  anterior	  border	  of	  orbit	  (31-­‐1);	  jugal	  
runs	  mostly	  dorsally	  to	  maxilla	  (50-­‐1);	  dorsal	  margin	  of	  the	  supratemporal	  process	  
of	  the	  parietal	  is	  broad	  and	  flat	  (79-­‐1);	  vomer	  is	  rodlike	  in	  shape	  (105-­‐1);	  length	  of	  
palatine	  equals	  as	  width	  (108-­‐1);	  length	  of	  palatine	  is	  about	  two	  thirds	  the	  length	  of	  
vomer	  (109-­‐1);	  ectopterygoid	  is	  exposed	  behind	  maxilla	  in	  lateral	  view	  (123-­‐1);	  
fenestra	  ovalis	  locates	  anterior	  to	  the	  spheno-­‐occipital	  tubercle	  in	  the	  braincase	  
(126-­‐1);	  the	  long	  axis	  of	  dentary	  is	  straight	  (175-­‐0);	  subdental	  shelf	  of	  the	  dentary	  is	  
absent	  (179-­‐1);	  dentary	  contributes	  to	  dorsal	  border	  of	  the	  anterior	  inferior	  
alveolar	  foramen	  (180-­‐1);	  dentary	  has	  a	  small	  posterodorsal	  coronoid	  process(es)	  
(181-­‐2);	  the	  subcoronoid	  and	  surangular	  processes	  of	  the	  dentary	  are	  absent	  (182-­‐




one	  half	  of	  the	  dentary	  (186-­‐0);	  posterior	  extent	  of	  the	  splenial	  terminates	  at	  or	  
anterior	  to	  the	  coronoid	  apex	  (187-­‐1);	  height	  of	  coronoid	  process	  is	  short	  and	  broad	  
relative	  to	  the	  length	  of	  the	  mandible	  (189-­‐0);	  anterior	  end	  of	  the	  coronoid	  butts	  
against	  dentary	  (191-­‐1);	  coronoid	  has	  a	  long	  and	  low	  anterior	  process	  (193-­‐1);	  
anterior	  border	  of	  surangular,	  when	  disarticulated,	  expands	  anterodorsally	  with	  
vertical	  anterior	  margin	  (197-­‐1);	  marginal	  teeth	  are	  widely	  separated	  with	  spaces	  
between	  tooth	  bases	  greater	  than	  one	  half	  the	  width	  of	  a	  tooth	  shaft	  (208-­‐1);	  
marginal	  teeth	  are	  trenchant	  and	  curved	  (209-­‐2);	  posterior	  marginal	  tooth	  
implantation	  is	  modified	  pleurodont	  (211-­‐2);	  marginal	  teeth	  have	  expanded	  bases	  
with	  main	  tooth	  shafts	  somewhat	  separated	  (214-­‐1);	  plicidentine	  is	  present	  in	  
marginal	  teeth	  (215-­‐1);	  replacement	  teeth	  develop	  posterolingually	  to	  the	  
functional	  teeth	  with	  no	  resorption	  pit	  (217-­‐2);	  length	  of	  the	  symphyseal	  portion	  of	  
the	  pubis	  is	  subequal	  to	  or	  slightly	  longer	  than	  the	  tubercular	  portion	  (281-­‐1);	  
osteoderms	  are	  thickened	  as	  polygonal	  mounds	  (306-­‐2);	  zygomatic	  arch	  alignment	  
is	  bowed	  laterally	  (369-­‐1);	  a	  fossa	  is	  present	  on	  the	  narial	  floor	  of	  the	  maxilla	  
anterior	  to	  the	  level	  of	  the	  septomaxilla	  (378-­‐1);	  surangular	  extends	  well	  beyond	  
the	  coronoid	  eminence	  anteriorly	  (420-­‐2);	  maxillary	  tooth	  number	  is	  between	  10	  
and	  13	  (422-­‐1).	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